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светоизлучения.	 Именно	 советской	 школе	 биофизиков	 моря	 принадлежат	
идеи	использования	характеристик	поля	биолюминесценции	для	визуализа-
ции	структурированности	пелагических	сообществ,	 а	 оптического	 спектра	
свечения	моря	–	для	повышения	эффективности	лова	рыбы	на	свет.	
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and	 British	 researchers	 Boden	 B.P.,	 Campa	 E.N.,	 Clarke	 G.L.,	 Nicol	 J.A.C.,	





The	 soviet	 scientists	 also	 have	 not	 less	 impressive	 achievements	 in	 this	
field.	During	numerous	marine	expeditions	of	the	former	USSR,	realized	in	60-
ties	–	90-ties	of	the	last	century	constant	attention	was	paid	to	the	studies	of	the	





of	 bioluminescence	 (IBSS,	 NAS	 of	 Ukraine,	 Sevastopol)	 and	 our	 colleagues	
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in	 their	ability	 to	produce	 light,	complexity	 in	studying	deep-water	organisms	
bioluminescence	in	the	native	state	etc.	
Having	 good	 complexity	 of	 such	work,	 connected	with	 absence	 of	 stable	
views	 on	 systematic	 of	 a	 number	 of	 organisms,	 difference	 of	 used	 in	 different	
countries	methods	 of	 the	 plankton	 bioluminescents	 inventory	 and	 used	 for	 this	
device	complexes,	etc	the	authors	decided	to	limit	this	monograph	exclusively	by	
the	plankton	organisms.	But	even	such	not	complete	picture	of	the	bioluminescence	





ecological	 load	 of	 protozoa	 luminescence,	 studies	 of	 the	 chemiluminescence	
reactions	role	in	the	organism	energetic	balance	etc.	
The	authors	are	sincerely	grateful	to	Russian	colleagues	from	the	Institute	
of	 biophysics,	 RAS	 and	 colleagues	 from	 departments	 of	 plankton,	 functioning	
of	marine	 ecosystems,	 radiation	 and	 chemical	 biology	 of	 the	A.O.	Kovalevsky	




























ванный	ферментативный	 аппарат,	 или	их	 биосубстратам	 [Журавлев	и	 др.,	
1965	а,	б].	
Биолюминесценция,	кинетические	закономерности	которой	тесно	свя-
заны	 с	 кинетикой	 и	 механизмом	 порождающих	 её	 химических	 реакций	 и	
процессов	метаболизма,	–	существенный	элемент	функционирования	пела-
гических	 сообществ	 [Битюков	и	 др.,1996;	 Гительзон	и	 др.,	 1992;	Токарев,	
2006;	Gitelson,	Levin,	1989;	Morin,	1983].	Это	связано	с	важнейшей	эколо-
гической	ролью	света	в	жизни	гидробионтов,	в	том	числе	в	формировании	
их	 пространственной	 неоднородности	 [Yentsch,	 Plinney,	 1989;	 Rodriguez-
Micege,	 Pacheco-Costelao,	 1989].	 Действительно,	 законы	 распространения	
света	 в	 морской	 воде	 и	 его	 оптический	 спектр	 снижают	 эффективность	
астрономической	 составляющей	 светового	 поля	 на	 глубинах,	 превышаю-
щих	уже	первые	десятки	метров	 [Пелевин,	 1983;	Цейтлин,	Рудяков,	 1989;	







Разумеется,	 нельзя	 обойти	 вниманием	 важнейшее	 значение	изучения	
пространственно-временной	изменчивости	биолюминесценции	для	обеспе-
чения	 успешного	 проведения	 военно-морских	 операций	 [Case	 et	 al.,	 1987;	
Geiger,	 1982;	Widder,	 2010].	Время	 стыдливого	 замалчивания	 этого	факта,	
видимо,	 позади,	 о	 чём	 свидетельствуют	опубликованные	 в	 ряде	 стран	по-
собия	по	обязательной	оценке	характеристик	поля	биолюминесценции	при	






Moline	 et	 al.,	 2007].	 Офис	 Военно-морских	 исследований	 США	 осущест-
вляет	мониторинг	океанической	биолюминесценции	более	20	лет	[Watson,	
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плитудных,	 частотных,	 временных,	 энергетических)	 от	 физиологического	
состояния	 ряда	 организмов	 [Битюков,	 1966	 а,	 1968;	 Битюков	 и	 др.,	 1993;	
Евстигнеев,	 Токарев,	 1985;	 Токарев,	 1976;	 Njus,	 Swift,1979]. Выяснилось,	
в	частности,	что	влияние	на	кинетику	и	уровень	интенсивности	биолюми-
несценции	может	оказывать	отклонение	 температуры	от	оптимальной	для	
жизнедеятельности	 данного	 организма	 [Битюков,	 1971	 б,	 Токарев,	 1990;	
Tett,	1969],	изменение	уровня	и	оптического	спектра	освещенности	[Битю-
ков,1968;	Гительзон	и	др.,1969,	Евстигнеев,	Битюков,	1986;	Тюлькова,	Фи-






информационную	 и	 экологическую	 среды	 морских	 организмов,	 являются	
токсические	соединения	–	продукт	техногенной	деятельности	человека.	При	
этом	необходимо	учитывать,	что	появление	токсических	соединений	может	
быть	 связано	 не	 только	 с	 терригенным	 стоком	 или	 катастрофами	 на	мор-
ских	судах,	но	и	с	миграцией	через	воздушное	пространство	[Израэль,	1984;	












Differing	 from	 super-weak	 biochemoluminescence,	 biothermochemi-
luminescence,	 radiochemiluminescence,	 super-weak	 luminescence	 of	 living	
organisms	 and	 photosynthetic	 chemoluminescence	 classic	 bioluminescence	 is	
characteristic	 only	 for	 living	 organisms,	 having	 specialized	 enzyme	 apparatus	
or	their	biosubstrates	[Zhuravlev	et	al.,	1965	a	and	b].	Bioluminescence,	kinetic	
peculiarities	 of	 which	 are	 closely	 connected	 with	 kinetics	 and	 mechanism	 of	
initiating	it	chemical	reactions	and	metabolic	processes	is	a	considerable	element	













The	 greatest	 importance	 of	 the	 bioluminescence	 spatial-temporal	
changeability	studies	for	successful	conduction	of	the	Navy	operations	have	been	
shown	 [Geiger,	 1982;	Case	 et	 al.,	 1987;	Widder,	 2010].	 The	 time	 of	 shameful	
silence	 as	 for	 this	 fact	 is	 obviously	 left	 behind,	 to	which	 testify	published	 in	 a	
number	 of	 countries	manuals	 on	 obligatory	 evaluation	 of	 characteristics	 of	 the	










Abundance	 and	 distribution	 of	 any	 plankton	 bioluminescents	 reflect	
physiologically	 and	 ecologically	 their	 response	 to	 the	 physical,	 chemical	 and	
biological	 characteristics	of	 environment	 [Haddock	et	 al.,	 2010;	Kossler,	 1965;	
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Moline	et	al.,	2007;	Tokarev	et	al.,	2007].	At	the	present	time	they	have	already	
revealed	 a	 number	 of	 the	 light	 emission	 parameters	 dependences	 (amplitude,	
frequency,	 temporal,	 energetic)	 on	 physiological	 condition	 of	 a	 number	 of	
organisms	 [Bityukov,	 1966,	 1968;	 Bityukov	 et	 al,	 1993;	 Evstigneev,	 Tokarev,	
1985;	 Njus,	 Swift,	 1979;	 Tokarev,	 1976].	 In	 particular	 it	 became	 clear	 that	
deviation	 of	 temperature	 from	 this	 optimal	 for	 the	 given	 organism	 life	 activity	
can	effect	kinetics	and	level	of	the	bioluminescence	intensity	[Bityukov,	1971	b,	
Tokarev,	1990;	Tett,	1969];	change	in	the	lighting	level	and	spectral	composition	
[Bityukov,	 1968;	Gitelzon	 et	 al.,	 1969,	Evstigneev,	Bityukov,	 1980;	Tyulkova,	
Filimonov,	 1981;	 Kay,	 1965]	 and	 environment	 salinity	 [Tyulkova,	 Filimonov,	




new	 factor	 of	 the	 substrate	 medium,	 modifying	 informative	 and	 ecological	
media	 of	 marine	 organisms.	 Here	 it	 is	 necessary	 to	 consider	 that	 appearance	
of	 toxic	compounds	can	be	connected	not	only	with	 the	 terrigenic	discharge	or	
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Биолюминесценция	 –	 важный	 элемент	 функционирования	 пелагиче-
ского	сообщества	[Гительзон,	1982;	Гительзон	и	др.,	1992;	Токарев,	2006],	











Значимость	 и	 актуальность	 изучения	 феномена	 биолюминесценции	
очевидна	и	не	требует	дальнейших	пояснений.
1.1. Поле биолюминесценции Мирового океана: 
 основные понятия и размерности 
Создаваемый	 совокупностью	 морских	 биолюминесцентов	 в	 тол-
ще	 воды	 суммарный	 световой	 эффект	 называется	 полем	 биолюми-
несценции	 (ПБ).	 Поскольку	 это	 поле	 формируется	 биологическими	
объектами,	оно	характеризуется	рядом	биологических	признаков,	а	именно	–	 
числом	 составляющих	 его	 вспышек	 (fn)	 отдельных	 организмов,	 а	 также	
гетерогенной	 структурой	 (неоднородностью)	 их	 распределения	 во	 време-
ни	 и	 пространстве	 [Токарев,	 2006].	 Как	 физическое	 поле	 оно	 характери-
зуется	 интенсивностью	 (I),	 энергией	 и	 частотным	 спектром	 [Гительзон	 и	
др.,	1992].	Важными	характеристикам	ПБ	являются	его	оптический	спектр	
[Битюков	и	др.,	 1978]	 а	 также	биолюминесцентный	потенциал	 (БП).	БП	–	 
это	 усредненный	по	 времени	измерения	 и	 отнесённый	 к	 единице	 просмо-
тренного	 объёма	 лучистый	 поток,	 излучаемый	 планктонными	 организма-
ГЛАВА	I
МЕТОДОЛОГИЯ ИССЛЕДОВАНИЯ И ОБРАБОТКИ ПАРАМЕТРОВ 
ПОЛЯ БИОЛЮМИНЕСЦЕНЦИИ МИРОВОГО ОКЕАНА 
И ХАРАКТЕРИСТИК СВЕТОИЗЛУЧЕНИЯ ПЛАНКТОНТОВ 
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в	 свою	очередь	 зависящими	от	 гидрологического	 режима	и	 гидродинами-
ческих	характеристик	водных	масс	[Гительзон	и	др.,	1971;	Gitelson,	Levin,	
1989].	В	качестве	примера,	иллюстрирующего	различные	варианты	верти-
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ном	уровне,	а	также	суточную,	межсуточную,	сезонную	и	межгодовую	из-
менчивость	интенсивности	свечения	[Гительзон	и	др.,	1992;,	Токарев,	2006;	













физических	 полей,	 временной	 масштаб	 существования	 неоднородностей	
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2.	Синоптические	неоднородности,	вертикальные	размеры	которых	на-







составляют	 сантиметры-метры,	 а	 горизонтальные	 –	 метры-сотни	 метров.	
Масштаб	временной	изменчивости	мелкомасштабных	неоднородностей	со-
ставляет	минуты-часы.	

















Регистрация	 данных	 инструментальных	 измерений	 амплитудно-ча-
стотного	 спектра	ПБ	 осуществлялась	 на	 светолучевых	шлейфовых	 осцил-
лографах	 Н-700	 и	 Н-041,	 а	 интегральная	 вертикальная	 структура	 визуа-

































Среди	 существующих	 методов	 измерения	 сигналов	 биолюминесцен-
ции	в	 толще	воды	 (буксировке	фотометров,	 вывешивании	их	на	 заданном	
горизонте,	зондировании	определённых	слоёв,	установке	с	помощью	специ-




ки	 может	 использоваться	 только	 при	 движении	 судна	 и	 на	 ограниченном	
числе	горизонтов	–	как	правило,	в	диапазоне	верхних	10	м	[Битюков,	1971б;	
Владимиров,	 Урденко,	 1979;	 Токарев,	 Шайда,	 1975;	 Baskus	 et	 al.,	 1961;	
Batchelder,	 Swift,	 1989;	Seliger	 et	 al.,	 1969].	Суть	метода	 зондирования	 со-
стоит	в	подъеме	(или	опускании)	батифотометра	с	постоянной	скоростью	в	
заданном	слое	(обычно	это	верхний	продуктивный	(0-200	м)	или	фотический	
(0-100	м)	 слои)	 в	 дрейфе	 судна	 [Гительзон	и	др.,	 1971;	Гительзон,	Левин,	
1983].	
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возникла	 необходимость	 исследовать	 её	 пространственно-временную	
изменчивость	 на	масштабах	метры-сотни	метров	и	 её	 сопряженность	 с	







для	 определения	 интенсивности	 биолюминесцентного	 излучения	 в	 слое	





Тарировка	 канала	 биолюминесценции	 проводится	 на	 фотометриче-
ской	 скамье	 с	 использованием	 образцовой	 лампы	СИС-107-1000	 и	 радио-
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графических	аспектов	изучения	биолюминесценции.	Цель	данного	раздела	–	 
лишь	обозначить	важность	дифференциации	вклада	и	оценки	мозаичности	
пространственной	 структуры	 различных	 фракций	 планктонного	 сообще-
ства,	а	также	их	функционального	состояния	при	изучении	феномена	био-
люминесценции	in situ.	
1.2. Лабораторные исследования биолюминесценции планктона
Лабораторные	эксперименты	по	изучению	индуцированной	(возбуж-
дённой)	 и	 спонтанной	 (самопроизвольной)	 биолюминесценции	 морских	
организмов	за	последние	пятьдесят	лет	претерпели	качественные	измене-
ния,	в	первую	очередь,	связанные	с	прогрессом	в	области	создания	и	со-





Теоретический	 аспект	исследований	оказался	 важным,	прежде	 всего,	
для	оценки	потоков	вещества	и	энергии	в	сообществах	морских	организмов	
и	 экосистеме	 в	 целом,	 для	 исследования	 таких	 ключевых	 проблем	 совре-














и	 США,	 основанных	 на	 применении	 индуцированной	 биолюминесценции	
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честве	 преимущества	 в	 борьбе	 за	 существование	 [Esaias,	Curl,	 1972;	Njus,	
Swift,	1979].	В	частности,	некоторыми	исследователями	[Buskey	et	al.,	1987;	
Fleisher,	Case,	1995]	обнаружена	неодинаковая	скорость	захвата	каланоид-
ными	 копеподами	 перидиней	 в	 зависимости	 от	 способности	 последних	 к	
свечению.
Методики	 изучения	 индуцированной	 и	 спонтанной	 биолюминесцен-
ции	планктонтов	существенно	разнятся	и,	несомненно,	требуют	специаль-
ного	рассмотрения.	
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ктона	 отбирали	на	 палубе	из	 каждого	 очередного	м3,	 что	 соответствовало	
при	скорости	ветрового	дрейфа	судна	0.22	м.с-1	участку	трансекты	в	14	м.
Известно,	 что	 сбор	 планктона	 неизбежно	 сопровождается	 механи-
ческим	повреждением	части	 организмов,	 воздействием	на	них	 градиентов	
давления,	освещенности,	солености,	температуры	и	т.д.	Учитывая	вышеска-
занное,	 отбор	 организмов	 к	 проведению	 экспериментов	 проводился	 после	
соответствующей	температурной	адаптации	при	выдерживании	их	в	течение	
3-5	часов	в	профильтрованной	через	стеклянный	фильтр	с	впаянной	пори-
стой	 прокладкой	 (марка	 26	G,	 d=	 130	мм)	морской	 воде	 при	 температуре	
16°-18°С	[Токарев,	1990].
В	лаборатории	под	бинокуляром	микроскопа	МБС-I	из	проб	отбирали	
не	 поврежденные,	 одноразмерные	 организмы	 со	 сходной	 насыщенностью	





1.2.2. Анализ методов изучения биолюминесценции 
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но	зафиксировать	время	начала	раздражения;	поэтому	определение	многих	







основу	 (деполяризация	мембран	и	 генерация	потенциала	 действия)	 и	 поэ-
тому	с	успехом	применяется	в	исследованиях	светоизлучения	планктонтов	












К	 сожалению,	 применение	 внутриклеточных	 электродов	 повреждает	
организм,	что	не	позволяет	корректно	исследовать	его	биолюминесцентные	
характеристики.	Кроме	того,	этот	метод	пригоден	лишь	для	работы	со	срав-
нительно	 крупными	 клетками	 динофлагеллят.	Поэтому	 чаще	 применяется	
метод	внешней	стимуляции.	При	этом	плотность	тока	в	разных	точках	рабо-
чей	камеры	должна	быть	одинакова,	что	достигается	ее	формой.	















Механических	 метод	 возбуждения	 биолюминесценции	 –	 наиболее	
адекватный	природным	стимулам	метод	исследования	светоизлучения	ди-
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нофлагеллят,	имеет	ряд	модификаций.	Общим	принципом	является	то,	что	
в	 сосуде	 (кювете)	 с	помощью	электромеханического	устройства	 создается	
движение	воды,	стимулирующее	светоизлучение	планктонных	биолюминес-
центов.	Известно,	что	чувствительность	многих	динофлагеллят	к	механиче-
ским	 стимулам	 имеет	 выраженную	 циркадную	 ритмику	 [Гительзон	 и	 др.,	
1969].	 Хорошо	 проявляется	 при	 механической	 стимуляции	 также	 эффект	
фотоингибирования	[Widder,	Case,	1981].	Поэтому	механический	метод	воз-
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В	 1984	 году	 был	 испытан	 метод	 вакуумной	 стимуляции	 биолюми-
несцентов	 [Lapota,	Losee,	1984].	В	основании	прозрачной	кюветы	имелось	






Интересной	 попыткой	 создать	 систему,	 воздействие	 в	 которой	 адек-
ватно	природным	 стимулам	и	 в	 то	же	 время	 легко	 контролируется	 экспе-
риментатором,	 явилась	 установка,	 разработанная	Кристиансоном	 и	Свини	
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атации	 установки	 выяснилась	 опас-
ность	засорения	капилляра	клетками	
динофлагеллят	[Бородин,	2002].	
Развитием	 этой	идеи	 стала	 си-
стема	 стимуляции	 Андерсона	 с	 со-




пипетки	 Пастера	 были	 спаяны	 тон-
кими	 концами,	 в	 результате	 чего	
получился	 тонкий	 капиллярный	 ка-
нал.	Одна	 из	 пипеток	 сообщалась	 с	
резервуаром,	 заполненным	 суспен-





жидкости	 регулировалась	 с	 помо-
щью	вакуумного	насоса.	
Воздействие	 на	 динофлагел-
лят	 сначала	 ламинарным,	 а	 затем	 и	
турбулентным	 током	жидкости	 так-
же	 использовалось	 неоднократно	
[Rohr	 et	 al.,	 1990;	 Cussatlegras,	 Le	
Gal,	2004].	В	этих	экспериментах	ис-


































МетодологиЯ иССледованиЯ и оБраБотки параМетров полЯ БиолЮМинеСЦенЦии...


















Интересными	 оказались	 эксперименты	 по	 использованию	 акустиче-
ских	колебаний	ультразвукового	диапазона	для	получения	световых	откли-
ков	клеток	фитопланктона,	практически	одновременно	с	незначительными	









Аналогичная	 с	 американскими	 коллегами	 методика	 ультразвуковой	
стимуляции	была	разработана	и	применена	нами	для	возбуждения	светоиз-
лучения	динофлагелляты	Noctilluca scintillans	 и	 копепод	родов	Lucicutia	и	
Pleuromamma.	 Однако	 общепризнанные	 недостатки	 метода	 (возможность	
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морских	планктонных	организмов	требует	применения	различных	методов	





1.2.3. Аппаратурный комплекс и методика химической 
  стимуляции свечения планктонных организмов

















Nicolas,	 1979],	 ядов	 [Коштоянц,	 1957;	 Shimomura	 et	 al.,	 1964],	 хлористого	
кадмия	[Коштоянц,	1953].
Специальные	исследования	показали,	 что	временные	характеристики	
светоизлучения	 биолюминесцентов	 зависят	 от	 концентрации	 химических	
реагентов	[Гительзон,	Чумакова,	1968;	Гительзон	и	др.,	1969].	Вместе	с	тем,	
результаты	 этих	 работ	 говорят	 об	 отсутствии	 специфичности	 воздействия	
различных	 химических	 веществ	 на	 люминесцентную	 систему	 организмов.	









вания.	Вместе	 с	 тем,	 при	 опытах	 с	макропланктонными	организмами	 (на-
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глава I 
































соединенной	 с	 осью	 кассеты	 для	
кювет,	 на	 один	 шаг	 происходила	
очередная	смена	кюветы	в	рабочей	
камере	 установки	 [Cлипецкий	 и	
36
Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 
планктоннЫе БиолЮМинеСЦентЫ Мирового океана
др.,	 2005].	По обеим	 сторонам	 кюветы,	 выполненной	из	 прозрачного	 орг-
стекла	(рис.	10),	помещались	детекторы	светоизлучения,	в	качестве	которых	
использовались	фотоумножители	(ФЭУ-29	или	ФЭУ-64).	Выбор	этих	типов	
фотоумножителей	 определялся	 близостью	 их	 максимальной	 спектральной	





































нению	напряжения	 источника	 питания	 [Матвеев,	Соколов,	 1962],	 питание	
фотоумножителей	 осуществлялось	 от	 высокостабилизированных	 источни-
ков	 высокого	 напряжения	 типа	 БВ-2-2	 или	 Б5-24.	 Ввиду	 большой	 неста-
бильности	анодного	тока	ФЭУ	в	первые	30	мин	после	включения	[Матве-








дующей	 регистрацией	 на	шлейфовом	 осциллографе	HО-044,	 двухлучевом	
осциллографе	СI-55	и,	после	преобразо	вания	напряжения	выходного	сигна-
ла	в	частоту,	на	магнитную	ленту.	Высокочувствительные	шлейфы	осцил-
лографа	НO-044	 включались	 непосредственно	 в	 анодную	 цепь	ФЭУ.	При	
этом,	 отклонение	 луча	 на	 осциллографе	на	 1	мм	 соответствовало	 энергии	




регистрирующему	шлейфу	 осциллографа	НО-044	 анодном	 сопротивлении	
10	Ком,	через	согласующее	устройство	(эмиттерный	повторитель)	поступал	
на	 вход	 двухканального	 операционного	 усилителя	 с	 коэффициентом	 уси-
ления,	 равным	 400.	 Усиленные	 импульсы	 подава	лись	 на	 дискриминатор,	
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1.2.4. Аппаратурный комплекс и методика электрической 












импульсов	 и	 фиксации	 времени	
нанесения	 раздражения,	 что	 по-
зволяет	 получить	 наиболее	 пол-









на	 комплексе	 аппаратуры	 «Био-
люм»,	аналогичном	применявшемуся	при	химической	стимуляции	(рис.	11)	
с	добавлением	электронного	стимулятора	ИСЭ-1,	двух	аналого-цифровых	
преобразователей	 типа	Ф7077/1	 и	 персонального	 компьютера	 (РС),	 заме-
нивших	магнитофон	и	микрофонную	приставку.	










двухлучевом	 осциллографе	CI-55	 проводилась	 аналогично	 описанной	 при	
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1.2.5. Аппаратурный комплекс и методика изучения спонтанной 
  биолюминесценции планктонных организмов
Под	термином	спонтанная	биолюминесценция	понимают	ее	естествен-
ный	фон	в	культуре	светящихся	видов	и	непосредственно	in situ.	Причиной	
возникновения	 фона	 считается	 механический	 контакт	 организмов	 между	
собой	и	со	стенками	экспериментальных	сосудов	[Hastings,	Sweeney,	1958;	




ит	из	непрерывного	низкоуровневого	 свечения	«глоу»	 (glow	 в	 английской	
транскрипции),	 считалось,	что	она	пропорциональна	концентрации	клеток	
в	 сосуде.	 Однако	 сотрудники	 Кембриджской	 биологической	 лаборатории	











тодике	 её	 изучения.	 Прежде	 всего,	 учитывая	 протяжённость	 проведения	
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Фототок,	 возникающий	 при	 генерации	 света	 организмами,	 регистри-
ровали	с	помощью	самописца	КСП,	скорость	протяжки	бумаги	которого	со-
ставляла	10	мм·мин-1.
1.2.6. Методика постановки радиобиологических 
  и токсикологических экспериментов
Радиобиологические	 исследования	 заключались	 в	 изучении	 влияния	
γ-излучения	 на	физиологические	 (выживаемость,	 изменение	 размера	 кле-
ток)	 и	 биофизические	 (характеристики	 их	 индуци	рованного	 светоизлу-




радиационного	 воздействия,	 проявляемых	 в	 изменении	 размеров	 клеток	
и	их	выживаемости,	 актуально	для	исследования	влияния	γ-облучения	на	
жизнедеятельность	этого	планктонта.











































Отобранные	 к	 экспериментам	 организмы	 делили	 на	 контрольные	 и	
опытные	экземпляры,	которые	помещали	в	100	мл	пробирки	с	ровным	дном.	
Ввиду	 того,	 что	 на	 величину	 летальной	 дозы	 влияет	 глубина	 облучаемой	
среды,	объем	влажного	воздушного	пространства	и	площадь	соприкоснове-
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режима	 на	 физиологические	 характеристики	 планктеров	 [Миронов,	 1954;	




взятых	 из	 культур.	 В	 частности,	 метод	 культивирования	 ночесветки	 был	
комбинированным:	 из	 стационарного	 и	 непрерывного	 способов	 культиви-
рования	организ	мов	[Ждан-Пушкина,	1983].	С	этой	целью	в	стеклянную	по-
суду	ем	костью	1	л	отсаживали	по	100	организмов	и	посуда	переносилась	в	
помещение	 с	 температурой	 около	 16°С,	 благоприятной	 для	 черномор	ской	
популяции	 ночесветки	 [Битюков,	 1971б;	 Павлова,	 1970].	 Один	 раз	 в	 двое	
суток	в	сосуд	с	культивируемой	ночесветкой	вносили	пи	щу.	Как	известно,	
предпочитаемой	 пищей	 ночесветки	 является	 фито	планктон,	 в	 особенно-
сти	диатомовые	водоросли	[Никитин,	1948;	Миронов,	1954;	Lе	Fevre,	Grall,	
1970].	Учитывая	это,	а	также	результаты	многолет	них	наблюдений	питания	
и	 развития	 черноморской	 ночесветки,	 Л.А.	 Ланской	 для	 использования	 в	
опытах	была	составлена	смесь	из	рав	ных	концентраций	культур	Chaetoceros 






















физико-биохимические	 методы	 (например,	 измерение	 фотосинтеза	 и	 дыха-
ния),	позволяющие	получать	данные	в	более	короткие	сроки	[Патин,	1979].
Нами	 в	 токсикологических	 экспериментах	 использовались	 биофизи-
ческие	 критерии	 оценки	 «токсикологической	 резистентности»,	 в	 качестве	
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токсикорезистентности	 живых	 форм	 –	 несомненное	 преимущество	 перед	
приведенными	выше	критериями.
В	 данных	 экспериментах	 анализировали	 амплитуду,	 интегральную	
энергию,	 среднюю	интенсивность	и	общую	продолжительность	биолюми-
несцентных	сигналов.	
1.2.7. Методика обработки результатов инструментальной регистрации 
 характеристик поля биолюминесценции и параметров 
 светоизлучения планктонных организмов 
Изучение	параметров	светоизлучения	морских	планктонных	биолюми-
несцентов,	представляющего	собой	одиночный	импульс	или	их	серию	(раз-
ряд)	 [Nicol,	 1958	 а;	 Битюков,	 1966	 a,	 б],	 заключалось	 в	 определении	 ряда	






Обработка	 такого	 сигнала	 за-
ключается	 в	 определении	 энергети-
ческих	 и	 временных	 характеристик	
импульса	 светоизлучения,	 проводя-
щемся	 в	 соответствии	 с	 принципа-
ми	 измерения	 подобных	 процессов	
в	 радиотехнике	 [Бернштейн,	 Рудя-









чала	 вспышки	 до	 ее	 максимальной	
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К	 числу	 энергетических	 параметров	 вспышки	 относят	 её	 амплитуду	







комплексный	 анализ	 параметров	 биолюминесценции	 позволяет	 с	 высокой	
точностью	 оценить	 специфичность	 светоизлучения	 организмов	 различной	
видовой	принадлежности.	
Приводимые	 в	 работе	 величины	 интенсивности	 и	 энергии	 световых	
вспышек	 соответствуют	 рассчитанной	 облученности	 фотоприемника,	 рас-
положенного	на	расстоянии	1	см	от	организма.	Ранее	к	такой	размерности	
привели	свои	данные	исследователи,	изучавшие	энергетические	характери-
стики	 биолюминесценции	 копепод	 Северной	 Атлантики	 [David,	 Conover,	
1961].	Необходимость	такого	пересчета	очевидна,	поскольку	используемые	










шек	 для	 анализа	 отбирали	 только	 те,	 амплитуда	 сигнала	 на	 ко	торых	 со-
ставляла	 не	 менее	 10% от	 максимально	 зарегистрированной	 в	 данном	







Важной	 характеристикой	 светоизлучения	 ночесветки	 является	 также	






























Мирового	 океана,	 биологическим	и	 абиотическим	параметрам	 среды	под-
вергался	различным	формам	математической	обработки	с	помощью	методов	
одномерной	 и	 многомерной	 статистики	 [Афифи,	 Эйзен,	 1982;	Марпл-мл.,	


















Описанный	 разнообразный	 математический	 аппарат	 позволил	 полу-
чить	 обширный	 статистически	 достоверный	 материал,	 использованный	 и	
проанализированный	в	настоящей	работе.
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Биолюминесценция	описана	у	представителей	28	отрядов	животных	и	
растительных	организмов	 [Harvey,	1952;	Гительзон,	1976,	1977;	Гительзон	















Несмотря	 на	 появление	 в	 современной	 литературе	 экстравагантных	
взглядов,	 подвергающих	 сомнению	 справедливость	 существования	 тако-
го	понятия	как	«планктон»	[Boero	et	al.,	1996],	мы	считаем	необходимым	в	





Продукционные	 характеристики	 водных	 масс	 во	 многом	 определяет	
растительный	планктон	(фитопланктон),	состоящий,	в	основном,	из	диато-
мовых	водорослей,	перидиней	и	кокколитофорид.	Наиболее	многочисленной	
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рыб,	наконец,	планктон	служит	прекрасным	индикатором	для	оценки	каче-
ства	 воды.	 В	 морском	 зоопланктоне	 доминируют	 ракообразные	 (главным	
образом	 веслоногие),	 многочисленные	 простейшие	 (радиолярии,	 форами-


























водной	 толщи	 (0-200	 м),	 роль	 которого	 в	 формировании	 продуктивности	
океана	невозможно	переоценить	[Виноградов,	1968;	Виноградов	и	др.,	1996].	
В	 настоящее	 время	 существует	 достаточно	 много	 литературных	 ис-




1973].	В	 частности,	 в	 процессе	 наших	исследований	 способность	 к	 свече-
нию	проверена	у	364	видов	фито-	и	зоопланктона,	из	которых	164	оказались	
биолюминесцентами,	причём	у	137	видов	светоизлучение	показано	впервые	
[Биолюминесценция….,	 1975;	 Битюков	 и	 др.,	 1993;	 Евстигнеев,	 Битюков,	
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Таблица 1. средняя плотность биолюминесцентных организмов (м-3) вну-
три диапазонов глубин от 500 до 5000 м в различных регионах средиземного моря: 
адриатики (n=6), сицилийского пролива (n=9), лигурийского (n=5), nW иони-

























2,31 0,82 0,37 0,12
Тирренское	море 1,91 1,18 0,64 0,16 0,07
Восточная	часть
Ионического	моря 0,53 0,11 0,07 0,06 0,05 0,03 0,01
К	 сожалению,	 все	 опубликованные	 списки	 планктонных	 биолюми-










–	 наиболее	широко	 представленной	 в	формировании	 поля	 биолюминес-
ценции	Мирового	 океана	 группы	 гидробионтов.	 Нами	 сделана	 попытка	
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ктона.	 Кроме	 того,	 это	 единственная	 фракция	 планктонного	 сообщества,	















экосистем	 известна	 давно	 [Сорокин,	 1977;	 Чепурнова	 и	 др.,	 1993].	 Про-
дуктивность	 бактериопланктона	 под	 1	м2	 зачастую	превышает	 первичную	
продукцию	фитопланктона	 [Сорокин,	 1977].	 Так,	 бактериальная	 биомасса	
только	 в	 поверхностных	 водах	 тропической	 части	 Тихого	 океана	 состав-
ляет	 в	 среднем	 15-30	 мг•м3.	 В	 слое	 максимальной	 биомассы,	 определяе-
мой	по	данным	БЛ	зондирований	на	глубинах	70-90	м,	биомасса	бактери-
опланктона	 увеличивается	 в	 10-15	 раз	 [Сорокин,	 1977].	Второй	максимум	
биомассы	бактерий	регистрируется	на	глубинах	400-600	м.	Ниже	этой	глу-
бины	биомасса	 не	 превышает	 уже	 только	 1-2	мг•м3.	В	шельфовых	 тропи-
ческих	водах	продуктивность	и	биомасса	бактерий	увеличивается	в	50-100	
раз	 в	 сравнении	 с	 поверхностными	 водами	 открытого	 океана.	 Экскреция	
органических	 ассимилятов	 фитопланктоном	 в	 поверхностных	 водах	 со-
ставляет	 30%	 тотального	 дневного	 фотосинтеза.	 Приблизительно	 20-30%	
бактериопланктона	 существует	 в	 агрегациях,	 размером	 больших	 4	 мкм.	
Эти	 агрегации	 консумируются	 ювенальными	 стадиями	 фильтраторов	 –	 
каланоидами	и	эуфаузиидами.	
Трудно	 переоценить	 роль	 бактерий	 в	 формировании	 поля	 биолюми-
несценции	Мирового	океана.	Светящиеся	бактерии	–	самые	мелкие	из	све-









Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 
планктоннЫе БиолЮМинеСЦентЫ Мирового океана



















до	2,7	 км.	Сравнительно	мало	 светящихся	бактерий	у	 самой	поверхности,	
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дыханиями	 «световым»	и	 «геминовым»,	 на	 долю	 которого	 приходится	 до	
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75%	потребления	О2	[Данилов,	Егоров,	1990].	Сильная	зависимость	формы	











различных	 веществ	 на	 биолюминесценцию	 бактерий	 [Kaiser	 et	 al.,	 1988].	
Это	 позволило	 получить	 высокочувствительный	 аналитический	 биолюми-
несцентный	 метод	 интегральной	 оценки	 токсичности	 различных	 классов	
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Широко	используют	биолюминесцентные	биосенсоры	в	анализах	сбро-
сов	промышленных	предприятий,	а	также	при	оценке	качества	воды	рек,	ис-




Биолюминесцентный	 бактериальный	 тест	 активно	 используется	 для	
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Noctiluca scintillans	–	шарообразная	клетка	до	1,5	мм	в	диаметре.	Зачастую	
огромные	 скопления	 динофитовых	 водорослей	 вызывают	 поверхностное	
цветение	вод	(«красные	приливы»),	характерные	для	северо-западной	ча-
сти	Чёрного	моря	и	ряда	других	регионов	Мирового	океана	[Зайцев	и	др.,	
1988;	Howell,	1953;	Miyaguchi	 et	 al.,	 2006].	Именно	им,	многочисленным	
видам	водорослей	из	родов	Gonyaulax,	Protoperidinium	и	Ceratium,	принад-
лежит	 основная	 роль	 в	 биолюминесценции	фотического	 слоя	 различных	
регионов	Мирового	океана.























1 Alexandrium affine Liu	et	al.,	2004
2 Alexandrium	fundyense	 Baker	et	al.,	2008
3 Alexandrium monilatum Latz	et	al.,	2008;Sweeney,1963
4 Alexandirium ostenfeldii Kremp	et	al.,	2009
5 Alexandrium tamarense Buskey	et	al.,	1983
6 Alexandrium acatenella Esaias	et	al.,1973




8 Ceratium breve 	Lapota,Losee,	1984
9 Ceratium furca 	Sweeney,1963;Lapota,	Losee,	1984
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1 2 3









11 Ceratium gibberum 	Lapota,	Losee,	1984




13 Ceratocorys horrida 	Latz,	Jeong,	1996;	Latz	et	al.,	2004a,b
14 Fragilidium heterolobum Sweeney,	1963
15 Alexandrium acatenella Esaias,	Curl,	1972
16 Gonyaulax catenata Tett,	Kelly,1973




18 Gonyaulax excavata White,	1979
19 Gonyaulax grindleyi Swift	et	al.,	1995
20 Gonyaulax hyalina Sweeney,	1963
21 Gonyaulax monacantha Buskey,	Swift,	1990
22 Gonyaulax parva Swift	et	al.,	1995
23 Gonyaulax polygramma Buskey,	Swift,	1990;Swift	et	al.,	1995
24 Gonyaulax scrippsae Buskey,	Swift,	1990
25 Gonyaulax sphaeroides Sweeney,	1963



















29 Polykrikos kofoidii Buskey	et	al.,	1992
30 Polykrikos schwartzii Tett,	1971
31 Protoceratium reticulatum Liu	et	al.,	2004
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1 2 3
32 Protoperidinium antarcticum Raymond,	DeVries,	1976
33 Protoperidinium brevipes/breve Swift	et	al.,	1995
34 Protoperidinium brochii Sweeney,	1963
35 Protoperidinium ceraseus Swift	et	al.,	1995
36 Protoperidinium claudicans Kelly,	Katona,	1966;	Kelly,	1968
37 Protoperidinium concoides Swift	et	al.,	1995






















43 Protoperidinium excentricum Buskey	et	al.,	1992	
44 Protoperidinium exiquipes Buskey	et	al.,	1992




46 Protoperidinium granii) Kelly,	Katona,	1966;	Swift	et	al.,	1995
47 Protoperidinium huberi Buskey	et	al.,	1994





49 Protoperidinium minutum Swift	et	al.,	1995





51 Protoperidinium ovatum Swift	et	al.,	1995;Buskey,	Swift,	1990
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53 Protoperidinium pellucidum Swift	et	al.,	1995





55 Protoperidinium punctulatum Kelly,	1968
56 Protoperidinium pyriforme Swift	et	al.,	1995
57 Protoperidinium saltans Swift	et	al.,	1995
58 Protoperidinium sinaicum Swift	et	al.,	1995
59 Protoperidinium sournia Swift	et	al.,	1995
60 Protoperidinium steinii Buskey,	Swift,	1990;Swift	et	al.,	1995
61 Protoperidinium subinerme Kelly,	Katona,	1966;	Kelly,	1968
62 Protoperidinium tubum Swift	et	al.,	1995
63 Pyrocystis acuta Swift	et	al.,	1973














67 Pyrodinium bahamense Biggley	et	al.,	1969














сдвигового	 стресса	 жидкости,	 превышающего	 некоторый	 порог	 и	 дефор-
мирующего	стенку	(пелликулу)	клетки	[Latz	et	al.,	2004а;	Maldonado,	Latz,	
2007].	Океанические	 виды	имеют	более	низкий	порог	 стрессового	 сдвига,	
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чем	их	прибрежные	аналоги,	что	предполагает	зависимость	этого	порога	от	
адаптации	 видов	 к	 условиям	 окружающей	 среды	 (например,	 к	 турбулент-
ности,	 которая	 выше	 в	 прибрежных	регионах	 в	 сравнении	 с	 океанически-
ми).	Эта	гипотеза	была	подтверждена	Roch	c	коллегами	[1990],	а	также	Cuss-
atlegras	и	Le	Gal	(2004),	показавшими	на	культуре	Pyrocystis pseudonoctiluca,	






















































алам	работы	П.В.	Евстигнеева	 с	 соавторами	 (1993).	Принадлежность	 того	
или	иного	 вида	 к	 светящимся	 организмам	необходимо,	 однако,	 оговорить	
в	рамках	определенных	допущений.	Трудности	возникали	в	случае	единич-
ных	ответов	при	больших	выборках	(например,	в	экспериментах	с	Ceratium 
carriense) и	 при	малом	 числе	 испытаний	 (Protoperidinium brevipes, P. leo-
nis, Ceratium bigelowii). С	целью	минимизации	субъективности	суждения	о	













и	Lingulodinium polyedrum (Gonyaulax poluedra)	(b),	которой	присущ	экзогенный	
циркадный	ритм	светоизлучения	[Pittendrigh,	1981].	
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др.,	1993].	Так,	Peridinium breve оставлен	в	роде	Peridinium Ehrenberg,	хотя	
систематика	этого	вида	сложна	и,	по-видимому,	он	является	синонимом	од-
ного	из	видов	рода	Protoperidinium Bergh.	Представлены	доводы	рассматри-
вать	 род	Protogonyaulax Taylor,	 объединивший	 виды	Gonyaulax Diesing	 из	












отмечены	 в	 наиболее	 примитивных	 порядках	Desmomonadales,	Desmocap-
sales и	Prorocentrales, а	также	в	порядках,	включающих	в	себя	подавляющее	




Таблица 4. Фитопланктонные биолюминесценты Мирового океана [евстиг-














 1  2 	3 	4  5
Ceratium arcticum (Ehr.) Cl.  - 	+  - Оригинал.
C. bigelowii Kof.  - 	+ 	+ Оригинал.
C. breve  -  - 	+ Lapota	and	Losee	1984
C. buceros f. molle (Kof.) Schill. 	+  -  - Оригинал.
C. buceros f. tenue (Ostf. et 
Schmidt)  - 	+  - Оригинал.
C. candelabrum (Ehr.) Stein 	+  - 	+ Оригинал.
C. candelabrum f. curvatulum Jorg. 	+  -  - Оригинал.
C. cariense f. volans (Jorg.) Cl. 	+  -  - Оригинал.
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 1  2 	3 	4  5
C. contortum (Gour.) Cl. 	+  -  - Оригинал.
C. dens Ostf. et Schmidt  - 	+  - Tett,	1971,	oригинал.













C. gravidum Gour. 	+  - 	+ Оригинал.
C. hexacantum (Lemm.) Jorg. 	+  -  - Оригинал.
C. horridum Gran.  - 	+  - Ludwig,	1898
C. humile Jorg.  - 	+  - Оригинал.
C. cariense  - 	+  - Оригинал.
C. carstenii Pav.  - 	+  - Оригинал.
C. longinum Karst. 	+  -  - Оригинал.
C. longirostrum Cour. 	+  -  - Оригинал.
C. lunula Schim. 	+  -  - Оригинал.
C. macroceros (Ehr.) Cl. 	+  -  - Оригинал.
C. massiliense (Gour.) Jorg.  - 	+  - Оригинал.
C. pulchellum Schrod. 	+  -  - Оригинал.
C. palchellum f. semipulchellum 
Jorg.  - 	+  - Оригинал.
C. simmetricum Pav. 	+  -  - Оригинал.
C. tripos (Mull.) Nitzsch.  - 	+  - Reinke,	1898;	Zacharias,	1905
Ceratocoris horrida Stein. 	+  -  - Оригинал.
Fragidinium heterolobum Balech. 	+  -  - Sweeney,	1962
Glenodinium lenticula (Berg.) 
Schill. 	+  - 	+ Оригинал.
Gonyaulax cateneta (Lev.) Kof. 	+  -  - Tett,	1971;оригинал
G. catenella 	+  -  - Sweeney,	1963
G. hyalina Ost. et Schmidt  - 	+  - Sweeney,1963














Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 
планктоннЫе БиолЮМинеСЦентЫ Мирового океана
 1  2 	3 	4  5




G. spinifera (Clap. et Lach.) Die-
sing 	+  - 	+
Kelly,	Katona,	1968;	
Kelly,	1968
Goniodoma polyedricum (Pouch) 
Gorg. - + - Schiller,	1933
Gymnodinium flavum Kof. et 
Swezy - + - Kofoid,	Swesy,	1921
G. sanguineum  - 	+  - Hirasaka,1922
Lingolodinium polyedrum













Noctiluca scintillans Mac. 








Ornitocercus sp.  - 	+  - 	Оригинал.





Peridinium. brochi Kof. u Swezy. 	+ - + Sweeney,1963,	oригинал.




P. crassipes Kof + - + 	Оригинал.
P. curvipes Ostf. + - - 	Tett,	1971
P. diabolus Cl. + - + 	Оригинал.




P. conicum (Gran.) Ostf. et 
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 1  2 	3 	4  5









P. elegans Cl. + - - Оригинал.
P. eleonis + - - Оригинал.
P. eugrammum - + - Ludwig,	1898
P. globulus Stein + - - Kelly,	1968.оригинал
P. gracile Gran. - + - 	Оригинал.










P. obtusum Karst. + - + Оригинал.
P. oceanicum Vank. + - + Kelly,	Katona,	1966;	Kelly,	1968
P. ovatum Schill. + - - 	Tett,	1971.




P. pedunculatum Schutt. + - + 	Оригинал.
P. pellucidum (Bergh.) Schutt. + - + 	Оригинал.





P. punctulatum + - + Kelly,1968
P. seta - + - Ludwig,	1898
P. solidicornie an. + - + Оригинал.
P. spiniferum Schill. + - + Оригинал.
P. steinii Schutt. + - + Tett;	1971,	оригинал.
P. subinerme Paul. + - + Kelly,	Katona,	1966;	Kelly,	1968
P. trochoideum (Stein) Lemn. + - - 	Оригинал.
Polycricos schwarzi Butsch. + - - 	Tett,	1971
Prorocentrum micans Ehr. - + - Ehrenberg,	1934
Pyrocystis elegans Pav. + - + Оригинал.
P. fusiformis (Them.) Murr. + - + Оригинал.
P. hamulus f. inequalis Schrod. + - + Оригинал.
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 1  2 	3 	4  5
P. lunula Schutt. + - + Tett,	1971;	oригинал.
P. minima Matr. + - + Оригинал.







бался	 в	широких	 пределах.	Отсутствие	 вспышки	можно	 объяснить	 рядом	
факторов,	 в	 том	 числе	 наследственно	 обусловленными.	 Так,	 существова-
ние	 темновых	 рас	 наряду	 со	 светящимися	 отмечено	 у	Gonyaulax excavata 
[Schmidt	et	al.,	1978],	Noctiluca scintillans [Chang,	1960;	Eckert,	Findlay,	1962],	
















дено	лабораторными	экспериментами	(Prorocentrum micans, Ceratium tri-
pos),	 а	 с	 другой	 –	 в	 ней	 отсутствуют	 материалы	 по	 светящимся	 видам	
динофлагеллят,	приведенным	в	более	поздних	публикациях.	Поэтому	по-
явилась	необходимость	проанализировать	весь	имеемый	к	2015	г.	факти-









Gonyaulax (12),	Ceratium (25	видов)	и	Protoperidinium – (40).	
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убедиться	 в	 правильности	 отнесения	 их	 к	 видам	 светящимся,	 проведения	
своего	 рода	 очередной	 каталогизации	 фитопланктонных	 биолюминесцен-
тов	пелагиали.	Не	менее	важным	моментом	являлась	возможность	ранжиро-
вания	динофлагеллят	по	интенсивности	свечения,	необходимая	для	целого	
ряда	 задач	практической	планктонологии,	 подразумевающей,	 в	 частности,	
автоматизацию	каталогизации	светящихся	планктонтов	в	будущем	[Гитель-
зон	и	др.,	1992]	(табл.	7).
Как	 следует	 из	 таблицы	 6,	 диапазон	 энергетических	 характеристик	
светоизлучения	 динофитовых	 достигает	 трех	 порядков	 величин.	 Так,	 ам-
плитуда	вспышек	Noctiluca scintillans в	17	раз	превышает	ее	средние	значе-
ния	у	Ceratium fusus и	в	100	раз	–	у	Protoperidinium sinaicum. Энергия	свето-
излучения	у	этих	же	пар	видов	различается	соответственно	в	38	и	16	раз,	а	
интенсивность	–	в	25	и	8	раз	[Евстигнеев	и	др.,	1993].	Для	ряда	видов	водорос-
лей	 энергетические	 характеристики	 светоизлучения	можно	представить	 как	
функцию	веса	и	размера,	корреляцию	этих	величин.	По-видимому,	это	связано	
с	большей	вариабельностью	веса	по	сравнению	со	средним	диаметром.
Коэффициенты	 вариации	 энергетических	параметров	 светоизлучения	
велики,	 что	 может	 быть	 обусловлено	 различным	физиологическим	 состо-




сигнала,	 а	не	отдельных	участков.	Достоверные	 (α=0,05)	 различия	в	 энер-
гетике	вспышек	существуют	между	видами	Pyrocystis noctiluca и	Ceratium 
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Длительность	 светоизлучения	 динофлагеллят	 обычно	 не	 превышает	
100	мс	[Latz,	Rohr,	2005].
Однако	межвидовая	длительность	 вспышки	сильно	различается.	Так,	




























ческих	 параметров	 светоизлучения	 планктонтов,	 непосредственно	 опреде-
ляющих	выявление	экологической	нагрузки	биолюминесценции	протистов:	
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2.1.3. Микрозоопланктон
Со	времени	первых	публикаций	по	видовому	составу	и	численности	
группы	 планктонных	 животных,	 объединённых	 этим	 понятием,	 прошло	
около	50	лет	[Beers,	Stewart,	1967,	1971].	Tруд	отечественных	исследова-
телей	микрозоопланктона	 [Заика	и	 др.,	 1976]	подвёл	итог	первых	10	лет	
его	исследований.	В	монографии	приведены	материалы	ряда	экспедиций	
НИС	 «Академик	Ковалевский»,	 «Михаил	Ломоносов»	 и	 «Витязь»	 в	 раз-







ства	 наших	 зарубежных	 коллег,	 доминирующему	 в	мировой	 литературе,	
под	 микрозоопланктоном	 понимаются	 гетеротрофные	 и	 миксотрофные	
организмы,	 линейные	 размеры	 которых	 находятся	 в	 диапазоне	 от	 20	 до	
200	мкм	[Beers,	Stewart,	1967,	1971;	Capriulo,	1990;	Calbet,	2008;	Paterson	
et	al.,	2007,	2008].	Более	того,	сравнительно	недавно	к	микрозоопланктону	
















Именно	 гетеротрофные	 динофлагелляты	и	 инфузории	 доминируют	 в	
микрозоопланктоне	 [Froneman,	 Perissinotto,	 1996;	 Verity	 et	 al.,	 1996;	 Que-
vedo,	Anadon,	1999;	Paterson	et	al.,	2007].	При	этом	во	всех	типах	вод	доля	













Полученные	 материалы	 внесли	 существенные	 поправки	 в	 известные	
схемы	 трофической	 структуры	 планктонных	 сообществ.	 Сбор	 данных	 по	
микрозоопланктону	 стал	 обязательным	в	программах	 гидробиологических	
съёмок	ИнБЮМ,	а	впоследствие	и	ИМБИ	РАН.	Были	собраны	и	опублико-
ваны	материалы	по	численности	и	биомассе	основных	групп	микрозооплан-









шова	РАН,	 показали,	 что	 весной	 1984	 г.	 в	 центре	моря	 преобладали	ин-
фузории,	а	у	берегов	–	гетеротрофные	флагелляты	[Туманцева,	1987].	По	
оценкам	 автора,	 общая	 биомасса	 инфузорий	 и	 гетеротрофных	флагеллят	
в	период	наблюдений	составляла	в	 среднем	по	исследованным	регионам	
40	%	 суммарного	микрозоопланктона.	Исследования	 сезонной	 динамики	
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2.2. Мезо- и макропланктон




































































в	Норвежском	море	 также	 зарегистрирован	существенный	вклад	 (до	40%)	
зоопланктонтов	в	создание	биолюминесцентного	потенциала	этого	региона	
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гих	 раков	 из	 различных	 районов	Мирового	 океана	 касаются	 вопросов	 их	






Для	 каталогизации	 светящихся	 копепод	 применяли	 химическую	 стимуля-
цию	 животных.	 При	 постановке	 физиологических	 экспериментов	 исполь-
зовали	 электрическое	 раздражение,	 позволяющее	 дозировать	 подаваемые	
стимулы	по	 силе	 воздействия	и	 длительности.	Обработку	импульсов	и	их	
статистический	анализ	проводили	по	ранее	приведенной	в	настоящей	моно-
графии	схеме.	







Lucicutia flavicornis	 из	 173	 испытанных	 организмов	 31	 (18%)	 не	 ответили	
светоизлучением	на	раздражение.	Достаточно	неопределенный,	но	доволь-











ететы),	 различающиеся	 по	 отношению	к	 биолюминесценции.	В	 частности	
световые	и	темновые	формы	известны	для	Noctiluca scintillans	[Chang,	1960;	
Sweeney	 et	 al.,	 1966;	 Sweeney,	 1971].	В	 отличие	 от	 системы	«микроисточ-
ников»,	ответственных	за	светоизлучение	у	динофлагеллят,	число	которых	
существенно	 зависит	 от	 состояния	 и	 размеров	 клеток	 водорослей	 [De	 Sa,	
Hastings,	1968;	Eckert,	Reynolds,	1967;	Eckert	et	al.,	1965],	у	копепод	имеет	
место	 система	 специализированных	 органов	 свечения	 –	 биолюминесцент-
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отмечаются	 как	 люминесцирующие	 в	 других	 акваториях,	 например	 родов	
Acrocalanus,	Centropages,	Macrosetella	и Oithona [Рудяков,	Воронина,1967],	




































к	 Metazoa),	 как	 возможная	 основа	 физиологической,	 отмечалась	 неодно-
84
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кратно.	М.С.	Кун	[1975]	пишет,	что	у	M. pacifica	часто	наблюдаются	пере-







ями	к	окружающим	условиям	–	бореальная	 (мелкая)	и	 арктическая	 (круп-
ная).	Полиморфизм	копепод	рода	Onceae	отмечал	С.Дж.	Мэлт	[Malt,	1983].	
А.В.Ковалев	 [1969,	 1991]	 установил,	 что	 по	 ряду	пластических	признаков	














Видимо,	нельзя	не	 учитывать	 возможность	 возникновения	 способно-
сти	 к	 синтезу	 компонентов	 световой	реакции	и	 светоизлучению	как	 след-
ствие	дифференциальной	экспрессии	генома	при	существовании	популяции	
в	относительно	специфических	или	экстремальных	условиях.






(сальтаций)	 [Рэфф,	Кофман,	 1986].	Известно,	 например,	 что	 изменение	 оди-
ночного	гена,	приводящее	к	изменению	одного	гуморального	фактора,	может	
иметь	резко	выраженные	морфологические	последствия.	Так,	Э.	Майр	[1974]	











































Практически	 нет	 двух	 популяций,	 имеющих	 одинаковые	 частоты	
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новения	и	поддержания	он	делится	на	две	большие	группы:	гетерозиготный	
полиморфизм	и	адаптационный	полиморфизм.	























ции	 солей	 вызывает	 глубокую	перестройку	 внутриклеточной	 организации	
















(как	 не	 наследственная),	 географическая	 (которой	 не	 существует	 в	 одной	
популяции),	полигенная	(при	которой	не	происходит	расщепления	на	резко	
различающиеся	 классы)	 и,	 наконец,	 генетическая	 изменчивость,	 обуслов-
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Таблица 8. список светящихся видов зоопланктона Мирового океана. 
№	
п/п Систематическая единица Источник
1 2 3
Phylum	Radiozoa
1 Acrosphaera murrayana Latz	et	al.,	1987
2 Aulocantha scolymantha Оригинальные
3 Aulosphaera spp. Nicol,	1960
4 Collosphaera huxleyi Harvey,	1952
5 Collozoum spp. Оригинальные
6 Collozoum inerme Harvey,	1952
7 Cytocladus major Nicol,	1958	b
8 Myxosphaera caerulca Latz	et	al.,	1987
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9 Rhaphidozoum acuferum Latz	et	al.,	1987
10 Siphonosphaera tenera Latz	et	al.,	1987
11 Sphaerozoum punctatum Harvey,	1952
12 Sphaerozoum neapolitanum Harvey,	1952
13 Tuscaridium cygneum Widder	et	al.,	1989;Haddock,	Case,	1999
14 Thalassicola nucleata Harvey,	1926	b,1952	;	Latz	et	al.,	1987	
Phylum	Cnidaria
Class	Hydrozoa
15 Aegina citrea Latz	et	al.,	1987;	Widder	et	al.,	1989
16 Aeginura grimaldii Nicol,	1958	b
17 Aeguorea sp. Harvey,	1952;Shimomura,	Johnson,	1975
18 Aeguorea forskalea Nicol,	1958	b;
19 Aeguorea macrodactyla Clark	et	al.,	1962;Liu	et	al.,	2004
20 Aeguorea parva Liu	et	al.,	2004
21 Aeguorea victoria Jones	et	al.,	1999
22 Aeguorea vitrina Russell,	1953
23 Bythotiara depressa Haddock,	Case,	1999
24 Bougainvillia carolinensis Latz	et	al.,	1987
25 Colobonema sericeum Nicol,	1958;Widder	et	al.,	1989
26 Cosmetria pilosella Brussell,	Gosse,	1953
27 Crosota alba Nicol,	1958;	
28 Cunina globosa Widder	et	al.,	1989;Haddock,	Case,	1999
29 Cunina moneta Harvey,	1952	
30 Euphysora valdiviae Haddock,	Case,	1999
31 Euthonia indicansSyn.: Tiarops indicans Kramp,	1961
32 Halicreas minimum Haddock,	Case,	1999
33 Halicreidae indet. Haddock,	Case,	1999
34 Haliscera conica Haddock,	Case,	1999
35 Halitrephes maasi Haddock,	Case,	1999
36 Halitrephes valdiviae Haddock,	Case,	1999
37 Halopsis ocellata Haddock,	Case,	1999
38 Leuckartiara octona Russell,	1953
39 Liriope tetraphylla Оригинальные
40 Lizzia sp. Poupin	et	al.,	1999
41 Mitrocoma cellularia Harvey,1952;Haddock,	Case,	1999
42 Mitrocomella polydiademata Russell,	1953
43 Mitrocomella spp. Haddock,	Case,	1999
44 Obelia lucifera Campbell,	Herring,	1990
45 Obelia sp. Haddock,	Case,	1999
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46 Octophialucium funerariumSyn.: Octocanna fineraria
Nicol,	1958	b;
Haddock,	Case,	1999
47 Octophialucium buneraria Nicol,1958
48 Pandea conica Latz	et	al.,	1988
49 Pegantha clara Syn.: Pegantha smaragdina Latz	et	al.,	1988
50 Pegantha laevis Haddock,	Case,	1999
51 Pegantha triloba Оригинальные	
52 Clytia gregaria Harvey,	1952;Widder	et	al.,	1989
53 Clytia hemisphaerica Haddock,	Case,	1999
54 Rhizophysa sp. Herring,	1987
55 Solmaris leucostyla Widder,	1991
56 Solmissus albescens Haddock,	Case,	1999
57 Solmissus incisa Haddock,	Case,	1999
58 Solmissus marshalli Haddock,	Case,	1999
59 Solmundella bitentacilata Haddock,	Case,	1999
60 Tima bairdii Poupin	et	al.,	1999
61 Tima saghalinensis Poupin	et	al.,	1999
Phylum	Cnidaria
Class	Hydrozoa
62 Atolla parva Nicol,	1958	b;Widder	et	al.,	1983
63 Atolla vanhoeffeni Haddock,	Case,	1999
64 Atolla wyvillei Nicol,	1958	b;Herring,	Widder,	2004
65 Chrysaora hysoscella Latz	et	al.,	1988
66 Coronate sp. Haddock,	Case,	1999
67 Geryonia proboscidalis Оригинальные
68 Nausithoe atlantica Haddock,	Case,	1999
69 Nausithoe globifera Haddock,	Case,	1999
70 Paraphyllina ransoni Haddock,	Case,	1999
71 Pelagia noctiluca Harvey,	1952;Herring,	1990
72 Periphylla periphylla Nicol,	1958	b,Clark	et	al.,	1962
73 Periphyllopsis braueri Haddock,	Case,	1999	
74 Phacellophora camtschatica Haddock,	Case,	1999
75 Poralia rufescens Haddock,	Case,	1999




77 Abyla pentagona Harvey,	1952
78 Abylopsis tetragona Оригинальные;Lapota	et	al.,	1988
79 Abylopsis eschscholtzii Оригинальные;Lapota	et	al.,	1988
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80 Agalma okenii Оригинальные;Latz	et	al.,	1988
81 Agalmopsis elegans Harvey,	1952
82 Amphicaryon acaule Latz	et	al.,	1988
83 Amphicaryon ernesti Latz	et	al.,	1988
84 Apolemia sp. Widder	et	al.,	1999;Haddock,	Case,	1999
85 Bargmannia sp. Haddock,	Case,	1999
86 Bassia bassensis Оригинальные
87 Chelophyes appendiculata Оригинальные
88 Chelophyes contorta Оригинальные;Lapota	et	al.,	1988
89 Chuniphyes multidentata Haddock,	Case,	1999
90 Clausophyes ovata Kirkpatrick,	Pugh,	1984
91 Craseoa lathetica Haddock,	Case,	1999
92 Diphyes bojani Оригинальные
93 Diphyes dispar Оригинальные;Lapota	et	al.,	1988
94 Diphyes sp. Harvey,	1952
95 Enneagonum hyalinum Оригинальные
96 Erenna sp. Haddock,	Case,	1999
97 Eudoxoides mitra Оригинальные
98 Forscalia sp. Herring,	1987
99 Frillagalma vityazi Haddock,	Case,	1999
100 Stephanomia amphytridis Haddock,	Case,	1999
101 Halistemma sp. Haddock,	Case,	1999
102 Hippopodius hippopus Nicol,	1958;Kirkpatrick,	Pugh,	1984
103 Hippopodius gleba Harvey,	1952
104 Lensia conoidea Оригинальные
105 Lensia multicristata Оригинальные
106 Lensia subtiloides Оригинальные
107 Maresearsia praeclara Haddock,	Case,	1999
108 Muggiaea atlantica Оригинальные
109 Muggiaea sp. Haddock,	Case,	1999
110 Nanomia bijuga Haddock,	Case,	1999
111 Nanomia cara Haddock,	Case,	1999
112 Nectadamas diomedeae Haddock,	Case,	1999
113 Nectopyramis natans Haddock,	Case,	1999
114 Praya cymbiformis Harvey,	1952
115 Praya dubia Widder	et	al.,	1989
116 Rhizophysa sp. Poupin	et	al.,	1999
117 Rosacea plicata Nicol,	1958
118 Sulculeolaria sp. Herring,	1987
119 Vogtia glabra Nicol,	1958
120 Vogtia serrata Haddock,	Case,	1999
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Phylum	Ctenophora
122 Leucothea multicornis Harvey,	1952
123 Aulacoctena acuminata Haddock,	Case,	1999
124 Bathocyroe fosteri Haddock,	Case,	1999
125 Bathystena chuni Haddock,	Case,	1999
126 Bathystena sp. Haddock,	Case,	1999
127 Bathynestidae indet. Haddock,	Case,	1999





130 Beroe forscalii Poupin	et	al.,	1999





133 Beroe rufescens Harvey,	1952
134 Bolinopsis infundibulum Haddock,	Case,	1999
135 Bolinopsis vitrea Haddock,	Case,	1999,	Harvey,	1952
136 Cestum veneris Harvey,	1952
137 Charistephane fugiens Haddock,	Case,	1999
138 Cydippe densa Harvey,	1952
139 Cydippida indet Haddock,	Case,	1999
140 Deiopea kaloktenota Haddock,	Case,	1999
141 Eschscholthia sp. Harvey,	1952
142 Leucothea multicornis Harvey,	1952
143 Eurhamphae vexilligera Haddock,	Case,	1999
144 Euplokamis stationis Haddock,	Case,	1999
145 Euplokamis sp. Haddock,	Case,	1999
146 Haeckelia beehleri Haddock,	Case,	1999
147 Haeckelia bimaculata Haddock,	Case,	1999
148 Haeckelia rubra Haddock,	Case,	1999
149 Hormiphora luminosa Harvey,	1952
150 Kiyohimea aurita Haddock,	Case,	1999
151 Lampea lactea Latz	et	al.,	1988
152 Lampea pancerina Оригинальные
153 Lampea sp. Haddock,	Case,	1999
154 Leucothea pulchra Haddock,	Case,	1999
155 Lobata indet. Haddock,	Case,	1999






158 Ocyropsis maculata immaculata Haddock,	Case,	1999
159 Ocyropsis fusca Widder,	1991
160 Pleurobrachia pileus Harvey,	1952;	оригинальные
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161 Thalassocalycidae indet Haddock,	Case,	1999
162 Thalassocalycidae indet. Haddock,	Case,	1999
163 Tizardia phosphorea Dawydoff,	1946
164 Velamen parallelum Haddock,	Case,	1999
Phylum	Annelida
Class	Polychaetetesa
165 Aglaophamus foliosus Raymond,	De	Vries,	1976
166 Eusylis sp. Raymond,	De	Vries,	1976
167 Lagisca sp. Raymond,	De	Vries,	1976
168 Maupasia isochaeta Оригинальные
169 Odontosyllis phosphorea Harvey,	1952
170 Odontosyllis sp. Raymond,	De	Vries,	1976
171 Pelagobia longicirrata Оригинальные
172 Pionosyllis sp. Poupin	et	al.,	1999
173 Poeobus meseres Robison,	1995
174 Polyeunoa laevis Raymond,	De	Vries,	1976
175 Pontodora pelagica Оригинальные
176 Rhynchonereella angelini Dales,	1971
177 Sabellaria alveolata Оригинальные
178 Tomopteris anadyomene Bonhomme,	1958
179 Tomopteris apsteini Bonhomme,	1958
180 Tomopteris (Johnstonella) pacifica Terio,	1964;оригинальные
181 Tomopterishelgolandica Harvey,	1952
182 Tomopteris sp. Оригинальные
183 Tomopteris krampi Oригинальные
184 Tomopteris levipes Оригинальные
185 Tomopteris sp. Оригинальные
186 Tomopteris mariana Harvey,	1952;оригинальные
187 Tomopteris nationalis Herring,	1978
188 Tomopteris nisseni Latz	et	al.,	1988
189 Tomopteris planktonis Bonhomme,	1958
190 Tomopteris rolasi Harvey,	1952
191 Tomopteris septentrionalis Terio,	1964
192 Vanadis crystallina Оригинальные
Phylum	Mollusca
Class	Hastropoda
193 Creseis clava Оригинальные
194 Creseis conica Harvey,	1952
195 Cavolinia inflexa Оригинальные
196 Clio cuspidata Harvey,	1952
197 Hyalocylis striata Оригинальные
198 Phylliroe bucephala Harvey,	1952
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200 Evadne spinifera Рудяков,	1967
201 Podon intermedius Оригинальные
202 Podon leuckartii Оригинальные
Phylum	Arthropoda
Class	Ostracoda
203 Conchoecetta acuminata Рудяков,	1967;oригинальные
204 Alacia alata Angel,	1968
205 Conchoecissa ametra Campbell,	Herring,1990
206 Orthoconchoecia atlantica Рудяков,	1967;Batchelder,	Swift,	1988
207 Alacia belgicae Raymond,	De	Vries,	1976
208 Orthoconchoecia bispinosa Рудяков,	1967;Batchelder,	Swift,	1988
209 Boroecia borealis Оригинальные;Neilson	et	al.,	1995
210 Pseudoconchoecia concentrica Angel,	1972
211 Conchoecia clausii Оригинальные
212 Mikroconchoecia curta Рудяков,	1967,	оригинальные
213 Conchoecilla daphnoides Рудяков,	1967;оригинальные	





216 Orthoconchoecia haddoni Рудяков,	1967
217 Conchoecia hyalophyllum Рудяков,	1967;oригинальные	




219 Mollicia kampta Campbell,	Herring,1990
220 Conchoecia lophura Рудяков,	1967	





223 Gigantocypris muelleri Оригинальные
224 Paraconchoecia oblonga Рудяков,	1967;Batchelder,	Swift,	1988
225 Obtusoecia obtusata Оригинальные
226 Macrocyprina pacifica Оригинальные
227 Porroecia parthenoda Рудяков,	1967
228 Paraconchoecia procera Batchelder,	Swift,	1988
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229 Paramollicia rhynchena Angel,	1968;Campbell,	Herring,1990
230 Conchoecia ritteri Оригинальные
231 Orthoconchoecia secernenda Angel,	1968;Latz	et	al.,	1988
232 Paraconchoecia spinifera Рудяков,1967
233 Porroecia spinirostris Зернова,	1967;оригинальные
234 Orthoconchoecia striola Рудяков,	1967
235 Conchoecia subarcuata Рудяков,	1967
236 Conchoecia tetragona Рудяков,	1967
237 Cypridina americana Herring,	1985
238 Cypridina chierchiae Зернова,	1967
239 Cypridina dentata Herring,	1985
240 Vargula hilgendorfii Tsuju	et	al.,	1972;Abe	et	al.,	1995
241 Pyrocypris noctiluca Tsuju	et	al.,	1970
242 Cypridina serrata Tsuju	et	al.,	1972
243 Cypridina sinuosa Зернова,	1967
244 Euconchoecia chierchiae Batchelder,	Swift,	1988
245 Halocypria globosa Оригинальные
246 Halocypris pelagica Оригинальные
247 Halocypris spinirostris Оригинальные
248 Vargula antarctica Raymond,	De	Vries,	1976
249 Kornickeria bullae Herring,	1985
250 Enewton harveyi Tsuju	et	al.,	1970
251 Vargula hilgendorfii Tsuju	et	al.,	1970;Abe	et	al.,	1995
252 Vargula karamu Ogon,	Ohmia,	2004
253 Photeros morini Torres,	Cohen,	2005
254 Vargula norvegica Herring,	1985




256 Aegisthus mucronatus Herring,	1985
257 Candacia armata Оригинальные
258 Candacia pachydactyla Гительзон	и	др.,	1969;oригинальные	
259 Centraugaptilus cucullatus Herring,	1988
260 Centraugaptilus horridus Clark,	Conover,	1962;Herring,	1988
261 Centraugaptilus rattrayi Herring,	1988
262 Centropages bradyi Оригинальные
263 Centropages chierchiae Оригинальные
264 Centropages furcatus Lapota,	Losee,	1984;oригинальные
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265 Centropages abdominalis Herring,	1988
266 Centropages typicus Оригинальные
267 Chiridius obtusiformis Harvey,	1952
268 Copilia guadrata Оригинальные
269 Copilia mirabilis Оригинальные
270 Farranula gracilis Оригинальные
271 Corycaeus latus Oригинальные
272 Corycaeus elongatus Оригинальные
273 Farranula gibbula Оригинальные
274 Corycaeus limbatus Оригинальные
275 Corycaeus obtusus Оригинальные
276 Corycaeus speciosus Оригинальные
277 Corycaeus typicus Оригинальные
278 Disseta palumbii Clark,	Conover,	1962
279 Euaugaptilus bullifer Herring,	1988
280 Euaugaptilus farrani Herring,	1988
281 Euaugaptilus filigerus Herring,	1988
282 Euaugaptilus grandicornis Herring,	1988
283 Euaugaptilus laticeps Herring,	1988	
284 Euaugaptilus magnus Clark	et	al.,	1962;Lynch,	1978
285 Euaugaptilus nodifrons Herring,	1988
286 Euaugaptilus perodiosus Herring,	1988
287 Euaugaptilus rectus Herring,	1988
288 Euaugaptilus squamatus Herring,	1988
289 Euaugaptilus truncatus Herring,	1988













294 Haloptilus longicornis Оригинальные
295 Haloptilus spiniceps Оригинальные




297 Hemirhabdus latus Herring,	1988
298 Heteroptilus acutilobus Herring,	1988
299 Heterorhabdus norvegicus Clark	et	al.,	1962;oригинальные
300 Heterorhabdus profundus Clark	et	al.,	1962;oригинальные
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302 Heterorhabdus robustus Herring,	1988;	oригинальные
303 Heterorhabdus spinifrons Оригинальные;Swift	et	al.,	1995
304 Heterorhabdus subspinifrons Оригинальные
305 Heterostylites longicornis Clark,	Conover,	1962
306 Labidocera acutifrons Оригинальные
307 Lucicutia aurita Herring,	1988
308 Lucicutia clausi Herring,	1988





311 Lucicutia gemina Оригинальные
312 Lucicutia grandis Clark	et	al.,	1962;оригинальные
313 Lucicutia magna Herring,	1988




315 Lucicutia sarsi Herring,	1988
316 Lucicutia wolfendeni Herring,	1988
317 Metridia boeckii Оригинальные
318 Metridia gerlanchei Raymond,	De	Vries,	1976









321 Metridia macrura Herring,	1988
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327 Oncaea curta Оригинальные
328 Oncaea media Оригинальные
329 Oncaea mediterranea Оригинальные
330 Triconia minuta Оригинальные
331 Oncaea neobscura Оригинальные
332 Oncaea obscura Оригинальные
333 Oncaea obtusa Оригинальные
334 Oncaea spp. Гительзон	и	др.,	1969	
335 Oncaea venusta Оригинальные
336 Oncaea vodjanitskii Оригинальные
337 Candacia bispinosa Рудяков,	Воронина,	1967;oригинальные
338 Candacia simplex Оригинальные
339 Paraeuchaeta norvegica Clark	et	al.,	1962;Herring,	1988
340 Phaena spinifera Оригинальные
341 Nullosetigera helgae Оригинальные
342 Pleuromamma abdominalis Harvey,	1952;Oригинальные
343 Pleuromamma borealis Оригинальные
344 Pleuromamma gracilis Harvey,	1952;oригинальные
345 Pleuromamma indica Herring,	1988;Oригинальные
346 Pleuromamma piseki Оригинальные;Herring,	1988
347 Pleuromamma quadrungulata Herring,	1988





350 Pleuromamma sp. Clark	et	al.,	1962;Гительзон	и	др.,	1969
351 Pontellopsis regalis Оригинальные
352 Pontellopsis villosa Оригинальные
353 Ratania flava Оригинальные
354 Sapphirina metallina Оригинальные
355 Sapphirina nigromaculata Оригинальные





358 Temora stylifera Рудяков,	Воронина,	1967;оригинальные
359 Temora turbinata Оригинальные
360 Temora longicornis Оригинальные
361 Undinula vulgaris Оригинальные;Herring,	1988
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364 Gnathophausia zoea Poupin	et	al.,	1999;Оригинальные




366 Brachyscelus crusculum Оригинальные
367 Cyphocaris chalengeri Bowan,	1967
368 Themisto gaudichaudi Оригинальные
369 Hyperia galba Оригинальные
370 Leptocotis tenuirostris Оригинальные
371 Psammonyx terranovae Herring,	1985
372 Paraphronima crassipes Оригинальные




374 Phronimella elongata Оригинальные
375 Platyscellus serratulus Оригинальные
376 Scina borealis Оригинальные;Bowlby	et	al.,	1991





379 Scina marginata Herring,	1978
380 Scina submarginata Herring,	1985;Оригинальные
381 Streetsia chalengeri Оригинальные
1 2 3
382 Streetsia porcella Herring,	1985




384 Acanthephyra acanthitelsonis Herring,	1976
385 Acanthephyra acutifrons Herring,	1976
386 Acanthephyra brevirostris Herring,	1976
387 Acanthephyra cucullata Herring,	1976
388 Acanthephyra curtirostris Herring,	1976;Frank,	1988
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389 Acanthephyra eximia Herring,	1976
390 Acanthephyra kingsleyi Herring,	1976
391 Acanthephyra media Herring,	1976
392 Heterogenys microphithalma Herring,	1967
393 Acanthephyra pelagica Clark,	Conover,	1962;Lynch,	1978
394 Systellaspis pellucida Harvey,	1952
395 Acanthephyra prionota Herring,	1976
396 Acanthephyra purpurea Nicol,	1958	b;Herring,	1976
397 Acanthephyra sanguinea Herring,	1976
398 Acanthephyra sibogae Herring,	1976
399 Acanthephyra smithi Frank,	1988
400 Acanthephyra stylorostratis Herring,	1976
401 Cerataspis coruscans Harvey,	1952
402 Chlorotocoides spinicauda Herring,	1976
403 Ephyrina bifida Herring,	1976
404 Ephyrina figueirai Herring,	1976
405 Ephyrina hoskynii Оригинальные
406 Ephyrina ombango Herring,	1976
407 Pagurus sp. Lagardere,	1977
408 Pagurus bernhaerdus Оригинальные
409 Gastrosaccus simulans Harvey,	1952
410 Gennadas elegans Оригинальные
411 Glyphus marsupialis Herring,	1976
412 Neognathophausia ingens Harvey,	1952;Frank,	1988
413 Heterocarpus dorsalis Harvey,	1952





416 Janicella spinicauda Harvey,	1952;Biggley	et	al.,	1981
417 Hymenodora glacialis Herring,	1976
418 Hymenodora gracilis Herring,	1976
419 Hymenopenaeus debilis Herring,	1976
420 Leptochela bermudensis Harvey,	1952;Herring,	1976
421 Lucifer typus Herring,	1978;оригинальные
422 Meningodora miccyla Herring,	1976
423 Meningodora mollis Herring,	1976
424 Meningodora vesca Herring,	1976
425 Mesopenaeus tropicalis Gruner,	1954
426 Notostomus auriculatus Herring,	1976
427 Notostomus gibbosus Herring,	1976
428 Oplochorus gracilorostris Frank,	1988
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429 Oplochorus spinosus Herring,	1976;Latz	et	al.,	1988
430 Oplophorus typus Herring,	1976
431 Plesionika alcocki Harvey,	1952
432 Parapasiphae sulcatifrons Widder	et	al.,	1983
433 Pasiphaea tarda Harvey,	1952;Herring,	1976
434 Penaeus kerathurus Оригинальные
435 Stereomastis phosphorus Harvey,	1952
436 Peracaridea sp. Lagardere,	1977
437 Cerataspis coruscans Nicol,	1958	b;Herring,	1976
438 Sergestes atlanticus Herring,	1976
439 Eusergestes arcticus Herring,	1976
440 Parasergestes armatus Poupin	et	al.,	1999
441 Sergestes cornutus Herring,	1976
442 Neosergestes edwardsii Herring,	1978
443 Sergestes henseni Gruner,	1954
444 Sergia lucens Harvey,	1952
445 Allosergestes pectinatus Herring,	1978
446 Deosergestes pediformis Herring,	1976
447 Sergia prehensilis Harvey,	1952
448 Allosergestes sargassi Herring,	1976
449 Eusergestes similis Young,	1981;Widder	et	al.,	1983
450 Parasergestes vigilax Herring,	1976
451 Sergia challengeri Harvey,	1952
452 Sergia grandis Grosnier,	Forest,	1973
453 Sergia potens Widder	et	al.,	1983
454 Sergia prehensilis Poupin	et	al.,	1999
455 Sergia robusta Herring,	1976
456 Sergia scintillans Poupin	et	al.,	1999
457 Sergia splendens Herring,	1976
458 Systellaspis braueri Herring,	1976
459 Systellaspis cristata Herring,	1976
460 Systellaspis debilis Harvey,	1952;Latz	et	al.,	1988
461 Systellaspis lanceocaudata Shimomura	et	al.,	1980
462 Systellaspis pellucid Herring,	1976
463 Thalassocaris crinita Herring,	1976




465 Euphausia americana Latz	et	al.,	1988
466 Euphausia brevis Latz	et	al.,	1988
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467 Euphausia crystallorophias Raymond,	De	Vries,	1976
468 Euphausia eximia Losee	et	al.,	1985
469 Euphausia gibboides Latz	et	al.,	1988
470 Euphausia hemigibba Herring,	Locket,	1978
471 Euphausia krochii Оригинальные






474 Euphausia similis Оригинальные
475 Euphausia superba Оригинальные






478 Nematobrachion boopsis Poupin	et	al.,	1999
479 Nematobrachion flexipes Latz	et	al.,	1988;Poupin	et	al.,	1999
480 Nematobrachion sexspinosum Herring,	1978
481 Nematoscelis atlantica Herring,	Locket,	1978
482 Nematoscelis difficilis Widdr	et	al.,	1983
483 Nematoscelis gracilis Herring,	Locket,	1978
484 Nematoscelis megalops Le	Fevre,	Voisin,	1978
485 Nematoscelis microps Herring,	Locket,	1978
486 Nematoscelis tenella Herring,	Locket,	1978
487 Nyctiphanes capensis Kelly,	Tett,	1978
488 Nyctiphanes couchii Оригинальные;Herring,	Locket,	1978
489 Nyctiphanes simplex Widder	et	al.,	1983
490 Stylocheiron abbreviatum Оригинальные
491 Stylocheiron carinatum Оригинальные
492 Stylocheiron elongatum Poupin	et	al.,	1999
493 Stylocheiron longicorne Оригинальные;Herring,1978
494 Stylocheiron maximum Poupin	et	al.,	1999
495 Stylocheiron suhmi Poupin	et	al.,	1999	
496 Tessarabrachion oculatum Herring,	1978
497 Thysanoessa gregaria Herring,	Locket,	1978
498 Thysanoessa inermis Оригинальные





501 Thysanopoda acitifrons Herring,	Locket,	1978
502 Thysanopoda microphthalma Poupin	et	al.,	1999
503 Thysanopoda monacantha Herring,	Locket,	1978;Оригинальные
504 Thysanopoda tricuspidata Оригинальные
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505 Enypniastes exima Robisson,	1992
506 Penilpidia ludwigi Widder,	1991
507 Scotoanassa hollisi Widder	et	al.,	1983
508 Scotoplanes globosa Widder	et	al.,	1983
Phylum	Chaetognatha
509 Caecosaggitta macrocephala Haddock,	Case,	1994
510 Sagitta bipunctata Harvey,	1952
511 Parasagitta elegans Le	Fevre,	Voisin,	1987




513 Cyclosalpa bakeri Fraser,	1947
514 Cyclosalpa floridana Harvey,	1952
515 Cyclosalpa pinnata Harvey,	1952
516 Helicosalpa virgula Tregouboff,	Rose,	1957
517 Ihlea punctata Оригинальные




519 Doliolum denticulatum Оригинальные
520 Doliolina muelleri Оригинальные









523 Pyrostremma spinosum Nicol,	1958	b
524 Pyrosomella cf. verticillata Widder	et	al.,	1983
Phylum	Chordata
Class	Appendicularia
525 Folia gracilis Galt,	Grober,	1985
526 Fritillaria pellucida Harvey,	1952
527 Oikopleura albicans Harvey,	1952;Galt,	1978





530 Oikopleura gaussica Galt,	Grober,	1985
531 Oikopleura flabellum Harvey,	1952
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532 Oikopleura gaussica Galt,	Grober,	1985
533 Oikopleura labradoiensis Galt,1978;Swift	et	al.,	1995
534 Oikopleura mediterranea Galt,	Grober,	1985





537 Oikopleura gaussica – № 544 Galt,	Grober,	1985
538 Oikopleura vanhoeffeni Galt.,	1978;Buskey,	1992
539 Stegosoma magnum Galt,	Grober,	1985
Таблица 9. Максимальная амплитуда (а), средняя интенсивность (н) и дли-
тельность светоизлучения вся (L) и на 0,1 а (l) некоторых планктонных биолюми-







А L L l
1 2 3 4 5 6
RADIOLARIE
Aulocanha scolymantha 4,0 1,3 6,1 4,5 Оригинал
Cytocladus major 0,0006 -* 1,7 - Nicol,	1958	b,	1960
Aulosphaera triodon 0,0053 - 1,7 - Nicol,	1958	b,	I960
Colloroum sp. 0,9 0,36 0,6 0,5 Оригинал
HYDROMIEDUSAE
Colobonema sericeum 0,0095 - 1,9 - Nicol,	1958	b
Aeginura grimaldii 0,0093 - 3,8 - Nicol,	1958	b0,29 - 6,0 - Clarke.et	al.,	1962
Crossota alba 0,0004 - 1,0 - Nicol,	1958	b
SCYPHOMEDUSAE
Periphylla periphylla 0,027 - 4,0 - Clarke	et	al.,	1962
Atolla wyvellei 0,2 - 1,9 - Nicol,	1958	b
SIPHONOPHORA
Hippopodius hippopus 0,0042 - 2,0 - Nicol,	1958	b
Vogtia spinosa 0,32 - 11,2 - Nicol,	1958	b
V. glabra 0,12 - 3,5 - Nicol,	1958	b
Diphues dispar 3,2 1,3 4,5 4,2 Оригинал.
D. bojani 1,8 0,1 0,2 0,1 Оригинал.
D. chamissonis 2,8 0,9 2,5 2,0 Оригинал.
Eudoxoides mitra 7,0 1,3 4,1 1,2 Оригинал.
Chelophyes appendiculata 14,1 2,5 3,8 3,0 Оригинал.
Abylopsis tetragona 14,4 5,4 5,8 4,6 Оригинал.
A. eschsaholtzii 10,1 3,2 4,1 3,1 Оригинал.
Bassia bassensis 10,8 1,6 3,6 1,7 Оригинал.
Rosacea plicata 0,014 - 1,9 - Nicol,	1958	b
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1 2 3 4 5 6
CTENOPHORA
Веrое ovata 8,54 - 1,6 - Nicol,	1958	b1150.3 822.0 3.03 2.47 Оригинал.
Mnemiopsis leidy 18,75 - - - Clarke,	Backus,	1956,	1962
100,0 - - - Nicol,	1958	b
1432,9 910,8 3,14 3,53 Оригинал.
POLYCHAETA
Tomopteris 23,4 10,8 0,6 0,3 Оригинал.
Polychaeta larv. 0,72 0,3 0,8 0,4 Оригинал.
OSTRACODA
Conchaecia obtusata 3,4 1,3 1,7 0,3 Оригинал.
С. elegans 18,0 8,1 1,8 1,5 Оригинал.
С. curta 7,1 1,8 1,8 1,6 Оригинал.
С. borealis 11,0 4,9 0,4 0,3 Оригинал.
С. clausi 2,1 0,6 0,4 0,3 Оригинал.
COPEPODA
Euchirella formosa 17,1 3,6 0,3 0,2 Оригинал.
Euchaeta sp. 23,0 - - - Гительзон	и	др.,	1969
Scolecithrix danae 8,0 3,4 0,8 0,2 Оригинал.
Scolecithriсella minor 1,6 0,54 0,7 0,3 Оригинал.
Metridia bolcki 21,6 9,0 1,1 0,9 Оригинал.
M. lucons 39,0 - - - David,	Gonover,	1961
0,18 - - - Clarke	et	al.,	1962
25,2 14,4 1,2 0,4 Оригинал.
M. longa 0,022 - - - Clarke	et	al.,	1962
9,0 3,6 2,9 21 Оригинал.
Metridia princeps 2,1 - 7,0 - Clarke	et	al.,	1962
Metridia sp. 62,0 - - - Гительзон	и	др.,	1969
Plеuromamma 
abdominalis 30,6 14,4 1,9 1,3 Оригинал.
P. borealis 27,0 13,6 1,4 0,7 Оригинал.
P. gracilis 25,2 10,8 1,7 1,0 Оригинал.
P. piscki 25,2 13,6 1,8 1,1 Оригинал.
P. robusta 2,0 - 2,6 - Clarke	et	al.,	1962
4,0 2,5 2,3 1,1 Оригинал.
P. xiphias 0,29 - 2,5 - Clarke	et	al.,	1962
23,4 10,8 1,9 1,3 Оригинал.
Р1еurоmamma sр. 190,0 - - - Гительзон	и	др.,	1969
Lucicucia clausii 8,0 4,7 3,0 2,0 Оригинал.
L. flavicornis 28,8 2,7 13,6 4,0 Оригинал.
L. gemma 2,7 0,5 0,6 0,2 Оригинал.
L. grandis 0,0023 - - - Clarke	et	al.,	1962
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L. ovalis 16,0 3,6 5,0 2,0 Оригинал.
Heterornabdus norvegicus 18,0 6,4 1,6 0,8 Оригинал.
Heterostylites longicornis 0,0027 - - - Clarke	et	al.,	1962
Euaugaptilus magnus 0,0015 - - - Clarke	et	al.,	1962
Candacia pachydactila 6,5 1,6 0,3 0,2 Оригинал.
Parandacia simplex 1,1 0,5 0,4 0,3 Оригинал.
Labidocera acutifrons 0,6 0,1 1,1 0,5 Оригинал.
Oithona sp. 4,6 - - - Гительзон	и	др.,	1969
Ratania flava 0,4 0,1 0,2 0,1 Оригинал.
Oncaea conifera 21,6 9,0 6,5 5,1 Оригинал.
On. curta 7,2 1,2 1,9 1,6 Оригинал.
Oncaea media 2,8 1,3 1,1 0,8 Оригинал.
On. mediterranea 0,7 0,3 0,2 0,1 Оригинал.
On. obscura 17,1 4,1 0,8 0,2 Оригинал.
Qn. obtusa 0,4 0,1 1,0 0,5 Оригинал.
On. venusta 20,1 5,4 0,5 0,3 Оригинал.
Oncaea sp. 3,3 - - - Гительзон	и	др.,	1969
Corycaeus elongatus 4,4 0,5 3,8 2,1 Оригинал.
С. speciosus 3,3 2,0 0,4 0,2 Оригинал.
С. limba 7,2 1,8 0,3 0,2 Оригинал.
Sapphirina metallina 14,0 2,5 1,1 0,2 Оригинал.
S. nigromaculata 0,5 0,1 2,1 0,7 Оригинал.
Copilia quadrata 25,2 4,0 0,3 0,8 Оригинал.
C. mirabilis 2,9 1,2 0,3 0,2 Оригинал.
AMPHIPODAE
Scina borealis 6,0 2,5 0,4 0,25 Оригинал.
Leptocotis tenuirostris 13,0 1,7 0,6 0,1 Оригинал.
Decapoda
Ac. pelagica 0,0082 - 2,2 - Nicol,	1958
Leucifer sp. 2,5 - 4,0 - Clarke	et	al.,	196210,8 2,7 1,5 0,5 Оригинал.
EUPHAUSIIDAE
Euphasia krohni 6,3 1,8 11,0 4,5 Оригинал.
Euph. pacifica 0,2 - - - Kampa,	Boden,	1956
Euph. similis. 3,6 1,2 12,0 4,1 Оригинал.
Meganyctiphanes 
norvegica 0,023 - 22,0 - Clarke	et	al.,	1962
GASTROPODA
Crescis acicule 6,3 4,5 1,6 0,6 Оригинал.
TUNICATA
Dolialum muleri 2,0 0,9 0,3 0,2 Оригинал.
Pyrosoma athlanticum 0,1 - 17,0 - Nicol,	1958
2,5 - - - Kampa,	Boden,	1957
* примечание: знак “-“ означает отсутствие данных 
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3.1. Вариабельность характеристик биолюминесценции 















3.1.1. Параметры биолюминесценции динофлагеллят 
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зывающее	потенциал	 действия,	 наступает	 сразу	 в	 нескольких	 участках	по	
всей	 периферии	 клетки.	Это	 приводит	 к	 быстрой	 гибели	 организма	 и	 вы-
зывает	продолжительное	его	свечение,	нередко	переходящее	к	отмечаемо-
му	 некоторыми	 исследователями	 [Гительзон	 и	 др.,	 1969]	 не	 импульсному	







более	 локальный	 характер	 и	 высвечивание	 ноктилюки	 происходит	 лучше	
сформированными	импульсами,	имеющими	значительно	меньшие	времен-
ные	параметры	(в	2	–	3	раза)	при	меньшей	амплитуде	светоизлучения.	Это	





Изучение	 коэффициентов	 взаимной	 корреляции	 изучаемых	 характе-























Таблица 12. Коэффициенты взаимной корреляции параметров светоизлуче-





А lсп lфр l l	0.5 А lсп lфр l l	0.5
A 1,0 0,11 0,24 0,22 0,07 1,0 0,31 0,20 0,40 0,33
l
сп 0,11 1,0 0,28 0,79 0,08 0,31 1,0 0,07 0,91 0,43
l
фр 0,24 0,28 1,0 0,56 0,01 0,20 0,07 1,0 0,19 0,08
l 0,22 0,79 0,56 1,0 0,16 0,40 0,91 0,19 1,0 0,46
l
	0.5 0,07 0,08 0,01 0,16 1,0 0,33 0,04 0,08 0,46 1,0
X 48,6 3,91 1,52 6,29 3,84 62,1 8,48 1,70 14,8 5,38
σ2 14,6 1,24 0,74 2,40 0,88 23,6 3,38 1,23 7,14 1,04
3.1.2. Изменчивость характеристик светоизлучения морских 
  копепод при различных видах раздражения
Как	известно,	для	большинства	морских	организмов,	в	том	числе	и	вес-
лоногих	 (Copepoda,	 Crustacea), обладающих	 способностью	 излучать	 свет,	





полагает	 синтез	 накопленных	 знаний	 и	 их	 сравнительный	 анализ.	Однако	
использовать	имеющиеся	данные	в	большинстве	случаев	представляется	за-
труднительным	из-за	разнообразия	применяющейся	аппаратуры	и	методики	






Химическая	 стимуляция	 достигалась	 добавлением	 в	 кювету	 с	 организмом	
1	 мл	 30%-ного	 этанола.	 Электрическая	 стимуляция	 проводилась	 в	 кюветах	
выше	описанной	конструкции	от	электронного	стимулятора,	который	подавал	
на	электроды	импульсы	длительностью	от	0,01	мс	и	напряжением	до	160	В.
Эксперименты	 проводились	 в	 период	 рейсов	 НИС	 «Профессор	 Во-
дяницкий»	и	«Академик	Вернадский»	в	тропические	районы	Атлантики.	В	
110
Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 
планктоннЫе БиолЮМинеСЦентЫ Мирового океана












светоизлучения,	 находится	 и	 степень	 отличия	 в	 данных	 характеристиках	
















Полученные	 нами	 материалы	 по	 химической	 стимуляции	 биолю-
















видоваЯ СпеЦиФиЧноСтЬ... генераЦии Света планктонтаМи











Х10-9 L,	c 	AL N
Химическая X 0,61 0,14 0,16 0,75 3,70 2,30V 0,68 0,81 1,25 0,81 0,76 0,60
Электри-
ческая
X 0,57 0,11 0,11 0,70 4,10 1,20
V 0,84 1,05 1,79 0,90 0,76 0,34










менее	 отчетливы:	 они	 составляют	при	химическом	раздражении	0,07,	 при	
электрическом	0,04	и	при	механическом	0,03	с.	Однако	наибольшие	разли-
чия	по-прежнему	касаются	химического	и	механического	видов	раздраже-









[Евстигнеев,	 1986	 б].	 Средняя	 интенсивность	 свечения	 (Н),	 максимальная	
при	химическом	раздражении	для	P. gracilis	составляет	76,0	х	10-4	мкВт·см-2,	













ми	 параметрами	 биолюминесценции P. gracilis,	 отчетливо	 отражающими	
специфику	того	или	иного	вида	раздражения.	При	этом	для	всех	остальных	
видов	 рода	 также	 характерны	резкие	 градиенты	 в	 показателях	 амплитуды	
сигналов,	вызываемых	разными	раздражителями.	Общая	энергия	биолюми-
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несценции	P. gracilis при	химической	стимуляции	в	5	раз	превышает	соот-
ветствующий	параметр	 при	 стимуляции	 током	и	 более	 чем	 в	 300	 раз	 при	
механическом	раздражении.	Для	P. abdominalis эти	различия	соответственно	
составляют	3	и	34	раза.	







































Химическое	 раздражение,	 как	 правило,	 вызывает	 гибель	 организма,	
что	приводит	лишь	к	частичному	использованию	светового	секрета.	Поэто-
му,	используя	 этот	 вид	 стимуляции,	 невозможно	определить	действитель-
ную	величину	потенциальной	световой	энергии,	содержащейся	в	активных	
гранулах	органов	биолюминесценции	копепод	[Евстигнеев,	1983].














Таблица 14. Параметры биолюминесценции P. gracilis при воздействии хи-
мического реагента и электрического тока
Характеристика	импульса Вид	раздраженияхимический электрический	
Длительность,	с











Энергия,10-8	Дж 	Е 	2,0±0,2 	0,3±0,2
Количество	пиков N 1,7 1,78
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Характерным	признаком	вспышек	при	химической	стимуляции	явля-


















метода,	 основанного	 на	 тесной	 корреляции	 между	 временем	 воздействия	
раздражителя	 и	 дли	тельностью	 светоизлучения	 (коэффициент	 корреляции	
0,83).	По	нашим	данным,	такое	воздействие	длится	не	более	3-5	мс	в	случае	
раздражения	животного	приведенным	выше	способом.	При	электрической	


















мула	 наиболее	 существенная	 характеристика	 раздражителя,	 влияющая	 на	
все	параметры	светового	сигнала.	Так,	используя	тесную	корреляцию	между	








3.1.3. Вариабельность параметров свечения черноморских 
  ктенофор при химической и механической стимуляциях
Параметры	свечения	свежевыловленных	гребневиков	M. leidyi	и	B. ovata 
(35	–	40	мм	длиной)	исследовали	у	двух	 групп,	подвергавшихся	механиче-
ской	 и	 химической	 стимуляциям.	Механическая	 стимуляция	 выполнялась	




















Рис. 16.	Биолюминесцентные	сигналы	Mnemiopsis leidyi	и	Beroe ovata 
при	химической	(А)	и	механической	(Б)	стимуляциях.	
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Характеристики	cветоизлучения	M. leidyi	и	B. ovata	при	механической	




























Как	 известно,	 биолюминесцентный	 свет	 гребневиков	 дезориентиру-
ет	зрячих	хищников	и	отпугивает	быстро	движущихся	крупных	животных,	









гребневиков	 рода	Bolinopsis,	 колониальных	оболочников	 рода	Pyrosoma	и	
др.	[Лабас,	1976;	Labas	et	al.,	2002].
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3.2. Изменение параметров светоизлучения планктонтов 
 в онтогенезе
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Таблица 15. Коэффициенты корреляции (r) и уравнения регрессии (а, в) за-
висимости исследованных параметров светоизлучения ночесветки от размеров по-
верхности ее клеток.
	Параметр 	r 	а в
Амплитуда 0,70 0,47 52,5
Мощность 0,67 0,79 18,6
Энергия 0,91 2,50 5,0
Длительность 0,64 0,72 13,5
Проведенный	 статистический	 анализ	 параметров	 светоизлучения	 но-
чесветки	 позволил	 спланировать	 дальнейшие	 исследования	 отдельных	 ха-
рактеристик	 ее	 биолюминесценции	 в	 процессе	 индивиду	ального	 развития	
на	 клетках	 трех	 достоверно	 отличающихся	 разме	рных	 классов:	 мелких	 
(0,2	–	0,4	мм),	 средних	 (0,5	–	0,6	мм)	и	крупных	 (0,7	–	0,8	мм).	В	частности,	 
изучение	 некоторых	 временных	 характеристик	 биолюминесцентного	 им-













Постоянство	 доли	 фронта	 нарастания	 биолюминесцентной	 вспышки	
ночесветки	при	отмеченном	увеличении	амплитуды	с	возрастанием	размеров	
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Таблица 16. временные характеристики биолюминесценции ночесветки 









Х ±х Х ±х Х ±х
0,2-0,4 460 60 44 12 360 52
0,5-0,6 570 57 52 11 470 61



















январь 1,02±0,17 2,84±0,24 1,29±0,02
май 1,15±0,35 4,52±0,12 1,43±0,11
0,7-0,8
0,2-0,4
январь 1,65±0,09 3,91±0,08 2,40±0,08
май 1,94±0,29 5,64±0,19 2,61±0,12
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Несомненно,	что	интенсивность	вспышек	зависит	от	количества	секре-
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В	 онтогенезе	 также	 изменяется	 число	 биолюминесцентных	 ответов	











можно,	 с	 меньшим	 количеством	 органов	 свечения.	 Аналогич	ный	 анализ	




В	 процессе	 индивидуального	 развития	 происходит	 формирование	
механизма	 биолюминесценции,	 при	 котором	 все	 большая	 интенсив	ность	
высвечивания	укладывается	в	одни	и	те	же	временные	интерва	лы.	Много-
вершинность	светового	импульса	обусловлена	порционностью	извержения	






С	 экологической	 точки	 зрения	 представляется,	 что	 именно	 данный	
ход	высвечивания	наиболее	целесообразен.	Если	предполагать,	что	смысл	
биолюминесценции	у	веслоногих	заключается	в	сигналах	трево	ги,	предо-
стережения,	 маскировки	 или	 ослепления	 [Burkenroad,	 1943;	 Nicol,	 1960;	












lis	и	P. pisceki	энергия	высвечивания	превышает	таковую	у	P. robusta	и	P. 
xiphias	более	чем	в	35	раз	[Битюков,	Евстигнеев,	1982].	
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Таблица 18. Характеристики биолюминесцентных ответов при одиночных 








Х V X V X v X V
♀ 0,75 0,90 0,64 0,78 0,11 0,87 11,04 1,74
♂ 0,60 0,95 0,52 0,89 0,08 0,75 7,11 1,52
Vc 0,82 0,58 0,57 0,59 0,08 0,61 7,00 0,72
IVc 1,28 0,90 0,53 0,71 0,08 0,52 10,23 0,98
IIIc 1,40 0,98 0,52 0,82 0,07 0,30 9,34 0,91
IIc 0,50 0,55 0,32 0,80 0,03 0,49 1,84 0,67
















Pleuromamma:	Pleuromamma gracilis	(1),	P. piseki	(2),	P. borealis	(3),	P. abdominals	(4),
P. quadrungulata	(5),	P. indica	(6),	P. xiphias	(7)	и	P. robusta	(8).
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амплитуда	 и	 длительность	 биолюминесцентных	 сигналов	 гребневиков	 на-
прямую	зависят	от	размера	и,	следовательно,	от	сырой	массы	(рис.	23	и	24)	
исследуемого	организма:	А,L	=	f	(W).
Так,	амплитуда	светоизлучения	M. leidyi (рис.	23)	с	сырой	массой	0,52	±	 
0,026	г	при	механической	стимуляции	составляет	1,32	±	0,06·108	квант·с-1·см-2,	
при	химической	–	3,55	±	0,17·108	квант·с-1·см-2,	а	у	организмов	с	сырой	мас-
сой	 42,03	 ±	 2,10	 г	 –	 767,56	 ±	 42,21·108	 квант·с-1·см-2	 и	 1016,93	 ±	 50,84·108 










Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 

















Таблица 19. изменение основных характеристик биолюминесценции 




1 2 1 2
Контроль 40 112,2±5,6 144,18±7,2 2,39±0,12 2,75±0,13
Половозрелые	особи	
со	зрелыми	гонадами 40 426,5±21,2 471,0±23,5 3,28±0,16 3,93±0,19
Яйца 0,40 0,39±0,02 0,89±0,04 0,45±0,02 0,76±0,03
Личинки 0,30 1,44±0,08 3,13±0,15 1,33±0,07 1,86±0,11
Примечание: 1 – механическая стимуляция; 2 – химическая стимуляция


















Рис. 26. Амплитуда	биолюминесцентного	сигнала	M. leidyi	в	период	размножения.
128
Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 
планктоннЫе БиолЮМинеСЦентЫ Мирового океана
Длительности	 сигналов	 у	 гребневиков	 с	 кладкой	 яиц	 и	 контрольных	




























Рис. 27. Длительность	светоизлучения	M. leidyi	в	период	размножения.
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биохимическими	 процессами,	 происходящими	 в	 организмах	 [Гительзон	 и	
др.,	1969;	Токарев,	2006],	вполне	обосновано,	что	значительное	изменение	
функционального	состояния	и	обмена	веществ	гребневиков	при	репродук-
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Так,	интенсивность	светоизлучения	B. ovata	(рис.	28)	первой	размерной	
группы	(с	массой	тела	0,06	±	0,003	г)	при	механической	стимуляции	в	2	раза	
превышает	 таковую	 при	 химической,	 составляя	 (11,39	 ±	 0,56)·108	 квант·с-
1·см-2.	
Наиболее	 короткие	 сигналы	 светоизлучения	 (0,46	 с	 –	 при	механиче-
ской	и	0,94	с	–	при	химической	стимуляции)	зарегистрированы	у	мелкораз-





Рис. 29. Длительность	светоизлучения	B. ovata	в	зависимости	от	сырой	массы	тела
при	механической	и	химической	стимуляциях.
Рис. 28. Амплитуда	светоизлучения	B. ovata	в	зависимости	от	сырой	массы	тела	
особей	при	механической	и	химической	стимуляциях.
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Для	исследования	влияния	состояния	репродуктивной	системы	греб-













ловиях,	 аналогичных	таковым	второй	 группе	до	 созревания	кладки	и	вы-
мётывания	 яиц.	Характеристики	 биолюминесценции	 гребневиков	 третьей	
группы	регистрировали	непосредственно	после	их	нереста.	Как	следует	из	
результатов	 экспериментов	 (рис.	 30),	 максимальные	 значения	 амплитуды	
световых	сигналов	наблюдались	во	второй	группе	гребневиков	(с	кладкой	
яиц),	в	2	–	3	раза	(p	<	0,05)	превышающие	интенсивность	светоизлучения	









Рис. 30. Амплитуда	биолюминесцентного	сигнала	B. ovata	в	период	размножения.
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Сравнение	 биолюминесценции	 личинок	 и	 яиц	 гребневиков	 (рис.	 31)	
показало,	что	амплитуда	светоизлучения	личиночных	особей	в	8	раз	выше,	
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ции	 у	 отнерестившихся	 особей	 наблюдаются	 наиболее	 низкие	 показатели	
биолюминесценции.	
Выявленные	нами	различия	в	параметрах	биолюминесценции	гребне-
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крупных	[Заика,	2005;	Земков,	Журавлева,	2004].	Кроме	того,	на	изменение	








ников	 за	 счёт	более	развитых	органов	 свечения	и,	 соответственно,	макси-
мального	выхода	энергии	биолюминесценции.	
3.3. Спонтанное светоизлучение планктонных организмов
Со	времени	работы	Ж.Гастингса	и	Б.	Свини	[Hastings,	Sweeney,	1958],	
где	 впервые	было	показано,	 что	нестимулируемая	 (спонтанная)	 биолюми-




















Поэтому	 нами	 были	 проведены	 экспериментальные	 работы,	 целью	
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ной	плавучестью	в	силу	наличия	жировых	включений	[Битюков,	1969].	До-










связана	 с	 процессом	 тактильных	 взаимодействий	 типа	 «клетка-клетка»	 и	
«клетка-кювета».	Увеличение	плотности	клеток	способствует	возрастанию	
числа	спонтанных	вспышек.	Общее	число	их	в	течение	часовой	экспозиции	
позволило	 получить	 логарифмированную	 прямую.	 Аналогичная,	 высокая	
























температуру	 (+4°С),	 которая	 также	 вызывала	 появление	 глоу.	Как	 известно,	
культуры	гетеротрофных	динофлагеллят	крайне	нестабильны	во	времени	и	при	
попытках	культивирования	деградируют	и	погибают	[Nordly,	1957].	Возмож-
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В	работе	Р.	Краснова	с	соавт.	такое	свечение	наблюдалось	без	повреж-
дения	клеток	[Krasnov	et	al.,	1982].	Эти	же	авторы	отмечали,	что	не	все	клет-
ки	при	индивидуальном	исследовании,	 а	 лишь	одна	 треть	их	числа	имела	






Таблица 20. Зависимость величины амплитуды спонтанных вспышек кле-
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3.4. Характеристики раздражимости планктонных организмов
3.4.1. Исследование раздражимости копепод по их двигательной 
  и биолюминесцентной реакции
Для	 большинства	 планктонных	 биолюминесцентов	 возбудимость	 яв-
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методов	 ее	 изучения	 проводили	пороговое	 раздражение	 копепод	 в	 тех	же	
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под.	Отсюда	следует,	что	значения	реобазы	для	разных	видов	близки,	хотя	
для	видов	рода	Pleuromamma	они	ниже.	У	ранее	исследованной	копеподы	





































  t –	время	его	действия;	
  a, b –	константы;	
  п – показатель	степени.
На	рис.	34	приведены	зависимости	плотности	тока	от	времени	его	дей-



















Табл. 21. основные характеристики раздражимости разных видов веслоно-











n x‾ δ n x‾ δ n x‾ δ n x‾ δ
Pleuromamma 
gracilis 33 0,29 0,21 23 0,65 0,61 13 0,24 0,17 4 0,48 0,04
P. abdominalis 32 0,41 0,26 22 0,56 0,29 7 0,19 0,09 5 0,92 0,05
Heterorhabdus
papiliger
7 0,82 0,14 5 0,92 0,35 6 0,60 0,21 6 0,38 0,11
Lucicutia
flavicornis 28 1,04 0,31 18 0,87 1,02 5 0,39 0,17 4 0,83 0,33
Oncaea conifera 2 0,68 - 2 0,95 - 3 0,38 - 3 0,70 -
Логарифмируя	это	выражение,	получим:	
lg I = lg a – lg t.	(3.5)
Графически	эта	зависимость	будет	выглядеть	в	виде	прямой,	направ-
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lg i = lg a – n lgt.	(3.6).
Поэтому	 в	 первоначальном	 выражении	 (3.4)	 фигурирует	 показатель	






люминесценции	 и	 движения,	 различны.	Фактор	 крутизны,	 установленный	
на	 основании	 двигательных	 реакций,	 для	L. flavicornis	 соответственно	 ра-
вен	0,58,	что	характерно	для	некоторых	тканей	позвоночных	[Латманизова,	
1972].	По	параметрам	биолюминесцентной	реакции,	фактор	крутизны	ока-
зался	 выше	 –	 1.42,	 превышая	 в	 два	 с	 лишним	 раза	 его	 значения	 для	 дви-









































интенсивные,	 но	 короткие	 раздражения.	 Энергетические	 характеристики,	
напротив,	существенно	ниже	у	пороговых	вспышек,	вызываемых	короткими	








энергии	 светоизлучения.	 Возрастание	 силы	 раздражения	 при	 неизменной	
его	длительности	вызывает	достаточно	резкое	увеличение	отклика	биолю-
минесцентной	системы	[Евстигнеев,	1985	а].	В	данном	случае	уменьшение	
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временными	 характеристиками	 внешних	 стимулов	 после	 достижения	 ими	
пороговых	величин	интенсивности.
При	 многократном	 раздражении	 светящихся	 копепод	 субмаксималь-
ными	 величинами	 плотности	 тока	 через	 определенное	 время	 способность	
их	 к	 светоизлучению	исчезает.	Отсутствие	 вспышек	 в	 этом	 случае	 объяс-
няется	не	исчерпанием	секрета,	который	продолжает	флуоресцировать	под	
УФ-облучением,	 а	 наступлением	 рефрактерного	 периода,	 т.е.	 –	 интервала	





ного	 гальванического	порога	 у	P. gracilis	 составили	0,39	мА·мм-2,	 а	 после	










фиксировать	 организм,	 а	 также	 возможность	 исследовать	 мелкие	 и	 мало-
активные	виды	животных	или	растений.	Однако,	помимо	самой	величины	
порога,	 регистрируемая	 при	 этом	 вспышка	 также	 несет	 информационную	
нагрузку.	 Множественный	 корреляционный	 анализ	 матрицы,	 элементами	
которой	являлись	параметры	раздражимости,	установленные	по	биолюми-
несцентной	реакции,	параметры	самих	пороговых	вспышек,	а	также	харак-
теристики	 последующего	 светоизлучения	 при	 стимуляции	 током	 показал	
следующее.
Коэффициент	 корреляции	 длительности,	 амплитуды	 и	 интегральной	
энергии	пороговых	вспышек	с	параметрами	последующего	светоизлучения,	
его	 временными	 и	 энергетическими	 характеристиками	 составляет	 0,8–0,9.	
Т.е.	в	случае	интенсивной	и	энергетически	емкой	пороговой	вспышки	после-
дующее	светоизлучение	будет	также	отличаться	высокой	амплитудой,	дли-














шее	физиологическое	действие,	 чем	в	 случае	постепенного	 его	нарастания	






указанная	 зависимость	 является	параболической.	Такой	 вид	 кривых	харак-
терен	 для	 нервных	 и	 скелетных	 тканей	 позвоночных	 [Латманизова,	 1972].	
Константы	 аккомодации	 «а»,	 или	 пороговое	 время	 роста	 раздражения	 при	
его	силе,	в	два	раза	превышающей	пороговую	силу	мгновенно	нарастающе-










черты	 возникновения	 и	 проведения	 возбуждения,	 обеспечивающего	 реак-
цию	 биолюминесценции,	 свидетельствуют	 о	 специализированном	 статусе	
такого	 механизма,	 специфичность	 которого	 сформировалась	 в	 результате	
эволюционных	преобразований.
146
Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 
планктоннЫе БиолЮМинеСЦентЫ Мирового океана
3.4.2. Биолюминесценция копепод как функция частоты 
   раздражения 
Исследование	 физиологических	 закономерностей	 генерации	 света	
морскими	организмами	позволяет	понять	механизмы	запуска	и	управления	
системой	биолюминесценции,	формирования	специфической	кинетики	све-
товых	 вспышек,	 связь	 биолюминесценции	 с	 другими	функциями	организ-
ма	–	движением,	питанием,	размножением	и	т.д.	Ряд	работ	по	физиологии	












лучения	 информации	 о	 частотно-временных	 зависимостях	 «раздражение-
вспышка»	у	интактных	светящихся	организмов.	Это,	в	частности,	работы	по	
внедрению	в	практику	навигации	и	связи	в	подводных	и	воздушно-водных	





Наши	 исследования	 были	 построены	 по	 схеме	 полного	 факторного	
эксперимента	 с	 двумя	 контролируемыми	факторами.	В	 качестве	 первого	
была	частота	раздражения	 (частота	 следования	 стимулирующих	импуль-
сов)	 и	 их	 длительность	при	постоянной	плотности	 тока.	В	 качестве	 вто-
рого	–	частота	раздражения	и	плотность	тока	в	импульсе	при	постоянной	
длительности	отдельного	раздражающего	стимула.	Ранее	нами	уже	было	





В	 силу	 специфичности	получаемой	при	 различной	 частоте	 стимуля-
ции	 рачков	 информации	 была	 видоизменена	 методика	 анализа	 данных	 в	
сравнение	с	используемой	ранее	[Битюков,	Евстигнеев,	1982].	В	частности,	
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данной	частоты)	и	число	отказов.	Под	последними	мы	понимаем	отсутствие	
генерации	 света	 в	 процессе	 многократного	 раздражения,	 связанного	 пре-













с	 резко	 выраженным	декрементом	 амплитуды	 свечения,	 его	 интегральной	















	 	 X – частота	раздражения;	
  а, b, с, d –	коэффициенты,	определяемые	экспериментальным	
путем.	
	 	 В	частности,	для	P. gracilis	они	соответственно	равны:	1;	15;	3;	5.	
Рис. 36.	Формы	вспышек	P. gracilis при	раздражении	
импульсами	частотой	1	(а)	и	8	(б)	Гц.
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Частота	 следования	 биолюминесцентных	импульсов	 при	постоянном	
раздражении	током	частотой	500	Гц	для	P. gracilis	составила	5-8	Гц,	что	со-
ответствует	 установленному	 диапазону	 частоты	 при	 проведении	 возбуж-
дения	 для	 нервов	 ракообразных	 [Ходжкин,	 1968].	 Таким	 образом,	 можно	













причем	 в	 пределах	 каждого	 периода	 наблюдается	 смена	 названных	 типов	




















Частота –	 длительность. При	 варьировании	 указанных	 факторов,	



































циенты	 в	 уравнениях	 регрессии	 преимущественно	 не	 достоверны.	Можно	
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Из	 уравнения	 следует,	 что	 значимое	 действие	 оказывает	 синергизм	
факторов,	причем	в	пределах	их	возрастания	происходит	некоторое	сниже-
ние	энергии	светоизлучения.
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казов	во	всех	случаях	превышала	дисперсию,	обусловленную	тем	или	иным	
фактором.










3.4.3. Сравнительная оценка характеристик раздражимости 




Соотношение	 уровня	 организации	 планктера,	 его	 характерных	 поведенче-
ских	характеристик	и	реакции	на	различные	внешние	 стимулы	позволяют	
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снабженную	 хлорсеребряными	 или	 титановыми	 электродами.	 Подавая	 на	
них	импульсы	различной	длительности	и	плотности	 тока,	 под	 бинокуляр-
ным	микроскопом	и	при	умеренном	освещении	оценивали	появление	порога	













пороговых	 величин	 раздражения	 (минимального	 гальванического	 порога,	
или	реобазы)	биолюминесцентных	структур.	В	то	же	время	возникновение	


















Как	 следует	 из	 приведенных	 в	 таблице	 22	 материалов,	 существуют	
определенные	различия	в	величинах	реобазы	и	хронаксии	между	предста-
вителями	 разных	 биологических	 таксонов.	Как	 отмечалось	 ранее	 [Евстиг-
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лабильности	исследуемой	системы	[Латманизова,	1972;	Насонов,	1959].	Так,	







излучение,	 отмечена	у	 копепод	 (табл.	 22).	Как	было	отмечено	в	предыду-
щем	 разделе,	 для	Pleuromamma рiseki	 зарегистрированы	 наиболее	 низкие	
значения	– до	0,22	мА·мм-2.	Сближение	минимальных	порогов,	вызывающих	









































стимула	в	п раз	 требует	увеличения	тока	приблизительно	в	1,45	раза	 (для	
Неterorhabdus)	и	т.д.
На	шкале	воздействующих	на	организм	сил	и	длительностей	их	при-
ложения	 существуют	 менее	 и	 более	 адекватные	 участки.	 В	 пределах	 по-
следних,	т.е.	физиологически	адекватных	интервалах	параболы	«сила	–	дли-
тельность»	существуют	наиболее	значимые	отличия	с	другими	подобными	
параболами,	 характеризующими	 разные	 таксономические	 группы.	 Проил-
люстрируем	это	примером.	Попробуем	рассчитать	возбудимость	структур,	




имеет	 более	 узкий	 временной	 участок,	 на	 котором	 она	 максимальна,	 чем	
это	имеет	место	в	возбудимости	двигательных	структур.	Если	для	биолю-
минесценции	более	адекватно	время	воздействия	стимула	порядка	единиц	
миллисекунд,	 то	 двигательную	 систему	 одинаково	 эффективно	 запускают	
стимулы	 и	 более	 короткого	 времени	 действия.	 Так,	 на	 основе	 достаточно	
выраженной	корреляционной	связи	между	длительностью	стимулирующего	
раздражения	 и	 продолжительностью	 вспышки	 (r =	 0,83)	 установлено,	 что	
время	взаимодействия	копепод	с	раздражителем	около	3-5	мс	 совпадает	 с	






реобаза	и	 степень	 крутизны	кривой	 сила	–	 длительность	 всегда	 выше	для	
систем,	обеспечивающих	биолюминесценцию,	однако	степень	отличия	воз-
растает	с	повышением	систематической	принадлежности	организма.
3.5. Видовая специфичность размещения и дифференциальной 
 активности биолюминесцентных желез у ракообразных 
 (копеподы, остракоды)
Морфофизиологической	 основой	 свечения	 веслоногих	 является	 систе-
ма	кутикулярных	желез,	открывающихся	наружу	поровым	отверстием	и	со-
держащих	 компоненты	 фермент-субстратного	 комплекса,	 обеспечивающе-
го	 эмиссию	света.	Количество	и	локализация	 таких	желез	 установлены	для	
массовых	видов	веслоногих	рачков	[Евстигнеев,	1982;	Евстигнеев,	Битюков,	
1990;	 Крылов,	 1969;	 Barnes,	 Case,	 1972;	 Clarke	 et	 al.,	 1962;	David,	 Conover,	
1961;	Herring	et	al.,	1993].	В	ряде	случаев,	однако,	кинетику	световых	сигналов	
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Таблица 23. Количество организмов разных видов веслоногих ракообраз-
ных, высветившихся на электрическую стимуляцию разной силы, %.
Виды Ответившие	на	стимуляцию,	%Слабую	 Сильную	
P. gracilis 85	(15) 100	(12)
P. xiptiias 83	(11) 	100	(4)
P. abdominalis 95	(35) 100	(38)
L. flavicornis 78	(18) 100	(11)












ли,	 что	 при	 слабом	 раздражении	 доля	 организмов,	 ответивших	 выбросом	
секрета	в	среду,	невелика	и	составляет	от	0	у	L. flavicornis	до	0,33	у	P. graci-
lis.	При	сильном	раздражении	количество	таких	особей	возрастает	в	1,5	–	2	














lis,	 при	 слабой	 стимуляции	 в	 3–10	 раз	 чаще	 биолюминесцировали	 вну-





Межвидовая	 специфичность	 в	 суммарной	 доле	 особей,	 отвечающих	
светоизлучением	с	выбросом	секрета,	доказывается	статистически	[Флейс,	
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Уместно	 указать	 на	 то,	 что	 биолюминесценция	 рачков,	 приводящая	







Таблица 24. Частота высвечивания различных групп желез у веслоногих ра-
кообразных с выбросом секрета (+) и без выброса (-) при слабом (I – 10 мс, 40 в), и 






















+ 0,06 0,17 0,06 0,37 0,00 0,25 0,00 0,00
- 0,20 1,00 0,29 0,63 0,36 1,00 0,11 0,64
Просомы
+ 0,00 0,00 0,00 0,16 0,00 0,00 0,00 0,00
- 0,13 1,00 0,11 0,74 0,18 0,00 0,11 0,45
Торакса
+ 0,00 0,00 0,00 0,16 0,00 0,00 0,00 0,00
- 0,13 1,00 0,29 0,79 0,18 0,00 0,22 0,64
Непарная
+ 0,00 0,00 0,00 0,16 0,00 0,00 - -
- 0,13 0,92 0,06 0,63 0,00 0,00 - -
Уросомы
+ 0,33 0,42 0,23 0,47 0,18 0,50 - -
- 0,60 0,83 0,51 0,47 0,64 0,50 - -
Конеч	ностей
+ - - - - - - 0,00 0,18
- - - - - - - 0,56 0,64
Все	железы
+ 0,33 0,42 0,23 0,63 0,18 0,75 0,00 0,18
- 0,61 0,58 0,77 0,37 0,73 0,25 0,78 0,82
Примечание: знак «–» означает отсутствие данной группы желез.
159
глава III











минесцентных	желез	 разных	 групп	 свидетельствует	 о	 преимущественной	
биолюминесценции	«с	 выбросом»	у	 органов,	 расположенных	на	дисталь-
ных	частях	двигающихся	элементов	 (плавательные	ножки,	абдомен).	При	
низких	значениях	чисел	Рейнолдса,	характерных	для	плавания	веслоногих	
[Степанов,	 Светличный, 1981],	 такой	 механизм	 биолюминесценции,	 воз-
можно,	более	оптимален	[Herring,	1989].	Под	оптимумом	в	данном	случае	
представляется	 определенный	 отрыв	 выброшенного	 светящегося	 облака	
на	какое-либо	расстояние	от	хозяина,	выброс	облака	за	пределы	ламинар-
ных	 потоков	 пристеночного	 пограничного	 слоя.	 Большая	 вариабельность	
в	 кинетике	 и	 интегральной	 энергии	 биолюминесцентных	 вспышек,	 пред-















Таким	 образом,	 представленные	 материалы	 свидетельствуют	 о	 на-
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большинства	 видов	остракод	достаточно	 высок.	Ввиду	низкой	 высвечива-





m p=√n P (1− P ) , (3.13)
где:	 mp	–	выборочная	ошибка	альтернативных	признаков	
	 	 (высветившихся	или	невысветившихся);	
  Р – частота	одного	из	признаков;	
  п –	число	испытаний.	
Для	С. spinirostris	доверительный	интервал	доли	светящихся	организ-















товых	реакций.	Если	при	пороговых	 величинах	 раздражения	 около	 1,6	–	1,8	
мА·мм-2	амплитуда	вспышек	соответствовала	5,5	±	3,1	усл.	ед.,	то	при	плот-
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Рис. 38. Зависимость	амплитуды	вспышек	C. atlantica 
от	величины	раздражающего	тока
Таблица 25. результаты высвечивания остракод при химической стимуляции. 
Вид Наличие	вспышек Высвечивание,	%Да Нет
Archiconchoecia striata - 6 0
Halocypris inflata 1 6 14,0
Conchoecia acuminata 4 1 80,0
 C. atlantica 40 8 83,3
 C. bispinosa 1 - 100,0
C. concentrica - 1 0
 C. curta 5 - 100,0
C. daphnoides 2 - 100,0
 C. echinata 15 7 68,2
 C. elegans 18 6 75,0
C. macrocheira - 2 0
 C. magna 4 1 80,0
 C. oblonga 8 5 61,5
C. parthenoda - 2 0
 C. porrecta - 3 0
 C. procera 9 4 64,3
 C. secernenda 3 3 50,0
 C. spinifera 2 - 100,0
 C. subarcuata 1 - 100,0
 C. spinirostris 14 44 23,7
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Средние	 значения	 амплитуды	одиночных	 вспышек	у	 остракод	были	ниже	
максимальных	на	1	–	2	порядка.	Принимая	во	внимание	вариацию	параме-
тров	 энергетики	 светоизлучения	 индивидуумов	 одного	 вида,	 а	 также	 воз-
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Таблица 26. светоизлучение некоторых видов ракушковых и веслоногих* 















х σ х σ х σ х σ
Pleuromamma 
gracilis 100 1,67 1,62 207,0 102,0 66,5 58,8 3081 3382
Lucicutia gemina 3 0,61 0,25 51,8 53,2 22,4 30,1 703 986
Oncaea conifera 150 1,72 2,07 57,4 64,4 16,1 31,5 683 1163
C. spinirostris 6 0,70 0,43 11,3 11,1 3,4 2,0 27,4 25,5
C. procera 13 1,00 0,69 19,7 24,3 3,9 2,9 55,8 64,4
C. elegans 7 0,39 0,23 9,8 8,8 4,1 2,2 14,9 11,6
* Данные приведены из работ: [евстигнеев, 1986; евстигнеев, Драпун, 1991]
Оценка	 потенциального	 запаса	 продуктов	 биолюминесценции,	 осу-
ществляемая	 путем	 тетанизирующего	 раздражения	 электрическими	 им-
















нее	раздражение.	Отрицательный	результат	показали	A. striata, С. concentrica, 
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Приспособительное	 значение	 биолюминесценции	 низших	 ракообраз-
ных,	фотогенная	ткань	у	которых	специализирована,	представляется	в	виде	
мюллеровской	 или	 бейтсовской	 мимикрии	 [Morin,	 1983].	 Запуск	 реакции	








ностью	 биолюминесценции	 остракод	 оказывается	 наличие	 у	 них	 сравни-
тельно	высокого	порога	раздражимости	биолюминесцентной	системы,	пре-
вышающего	в	5-8	раз	таковой	у	копепод	[Евстигнеев,	1983],	при	одинаковых	




К	 сожалению,	 не	 известно,	 какая	 величина	 внешнего	 воздействия	 со	
стороны	хищника	вызывает	световую	реакцию	остракод.	Однако	отсутствие	
Рис. 40. Расположение	биолюминесцентных	желез,	выделяющих	светящийся	секрет	
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Физические	 поля	 пелагиали	 –	 фундаментальный	 абиотический	 фак-
тор	 экологии	 гидробионтов	 [Пелевин,	 1983;	Саломатин	 и	 др.,	 1983;	 То-
карев,	 2001;	 Campbell,	 1990;	 Kushnir	 et	 al.,	 1997].	 Оптическое,	 гео-	 и	
электромагнитнoе,	акустическое,	электрическое,	тепловое,	гравитацион-
ное,	 радиационное	 поля	 –	 все	 они	 воздействуют	 на	 морские	 организмы	 и	






дорослях	 [Токарев	 и	 др.,	 1982;	Токарев,	Евстигнеев,	 2008;	Тюлькова,	Фи-








4.1. Влияние освещённости на биолюминесценцию планктонтов
Свет	является	одним	из	важнейших	абиотических	факторов	среды,	ко-
торый	влияет	на	функциональное	состояние	гидробионтов	[Гнюбкин,	2010;	
Доскин,	 Лаврентьєва,	 1991;	 Куликовский,	 1985;	 Оранский,	 Царфис,	 1989;	
Степанова,	1986;	Aschoff,	1984;	Froberg,	1981].	Биологические	ритмы	(экзо-
генные	и	эндогенные)	–	периодически	повторяющиеся	изменения	интенсив-




ВЛИЯНИЕ ПРИРОДНЫХ АБИОТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ 
НА ПАРАМЕТРЫ БИОЛЮМИНЕСЦЕНЦИИ ПЛАНКТОНТОВ, 
ХАРАКТЕРИСТИКИ ИХ ЖИЗНЕДЕЯТЕЛЬНОСТИ 
И ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ ПЛАНКТОННЫХ СООБЩЕСТВ ОКЕАНА
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биологические	ритмы,	напротив,	связаны	с	внутренними	процессами	в	орга-
низме	и	зависят	от	природных	условий	[Чернышев,	1980].	
Циркадные	 ритмы,	 зарегистрированные	 у	 большинства	 светящихся	







биальных	 биолюминесцентов	 и	 светящихся	 обитателей	 батипелагиали	 до	
синхронного	с	суточным	ритмом	естественного	освещения	процесса	свето-




идёт	 о	 представителях	 фи	топланктона	 [Гительзон	 и	 др.,	 1992;	 Евстигнеев,	



































ции	 в	 значительной	 мере	 определяется	 вертикальными	 миграциями	 план-
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и	 временные	 характеристики	 свечения	 одиночных	 экземпляров	 типичных	
фотосинтезирующих	биолюминесцентов	(динофлагелляты	Ceratium fusus	и	
Pyrocystis pseudonoctiluca)	и	гетеротрофов	(динофлагеллятa	Noctiluca scintil-
lans	 [Tokarev	et	 al.,	2002],	копеподы	Pleuromamma gracilis	и	Pleuromamma 
xiphias)	 [Евстигнеев,	 Битюков,	 1990],	 а	 также	 черноморских	 гребневиков-
вселенцев	Mnemiopsis leidyi	и	Beroe ovata	[Машукова,	2009].
Суточная	 ритмика	 гетеротрофных	 планктонных	 биолюминесцентов	
выражена	 значительно	 слабее,	 чем	 у	 фотосинтезирующих.	 Так,	 превыше-








Таблица 27. суточный ритм интенсивности световой эмиссии биолюми-
несцентов различного филогенетического уровня (в процентах от максимального 
уровня). 
Вид Параметр	вспышки Время	суток	(ч)0 4 8 12 16 20
Pyrocystis 
pseudonoctiluca
Амплитуда	* 100,0 70,7 29,7 0,0 0,0 20,5
Число	организмов	
в	экспериментах 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0
Число	высветившихся	
организмов	 73,8 61,8 0 0 0 44,4
Noctiluca 
scintillans
Амплитуда	вспышки* 95,1 100,0 76,6 69,4 63,8 75,3
Число	организмов	
в	экспериментах 100 100 100 100 100 100
Число	высветившихся	
организмов	 96,4 97,5 78,9 80,7 88,2 91.8
Pleuromamma 
gracilis
Амплитуда	вспышки* 98,2 100,0 66,4 68,9 78,3 91,4
Число	организмов	
в	экспериментах 100 100 40 30 50 80
Число	высветившихся	
организмов	 86,9 98,6 74,9 77,7 84,1 93,3
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биомассе	 планктона	 и	 около	 2	 раз	 по	 интенсивности	 биолюминесценции	
ночью.	В	то	же	время,	при	близких	абсолютных	величинах	интенсивности	










Для	 ряда	 ракообразных	 световая	 вспышка	 может	 стимулировать	 на-
чало	 светоизлучения	 [Harvey,	 1926;	 Kay,	 1965;	 Neshiba,	 1967;	 Tett,	 1969].	
Однако	наличие	суточного	ритма	био	люминесценции	копепод,	являющих-
ся	массовыми	планктонными	биолюминесцентами,	не	 определено.	Между	




температу	ры.	 В	 связи	 с	 этим	 были	 поставлены	 2	 параллельных	 экспери-
мента	для	вы	яснения	изменчивости	характеристик	светоизлучения	копепод	
рода	 Pleuromamma,	 находящихся	 на	 протяжении	 суток	 при	 естественной	
освещенности	и	в	темноте.	В	экспериментах	использовали	2	вида	копепод:	
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150	%.	Аналогичная	 разница	 зафиксирована	между	 средними	 значениями	








жается	 на	 их	 физиологическом	 состоянии	 и,	 следовательно,	 биолюминес-
центной	 активности.	 Следует	 также	 учитывать,	 что	 в	 дневные	 часы	 виды	









































сти	 светоизлучения:	 первый	в	 13	 ч	 с	 амплитудой	 высвечивания	до	 300,17	
±	 15,01·108	 квант·с-1·см-2	 при	 химической	 стимуляции	 и	 250,29	 ±	 12,51·108 
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Содержание	 гребневиков	 при	 разных	 условиях	 освещённости	 суще-
ственно	влияет	и	на	изменение	длительности	их	сигналов	(рис.	44	и	45).	Так,	











освещения	она	 составляла	1,19	±	0,05	 с	при	механической	и	1,21	±	0,06	 с	 
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исследованных	 видов	 гребневиков	 является	 определяющим	 и	 обусловлен	
суточной	биоритмикой	процессов	их	жизнедеятельности.	
4.2. Воздействие температуры на вариабельность характеристик 
 светоизлучения планктонных организмов 
Параметры	 температурного	 поля	 пелагиали	 являются	 основным	 по-
казателем	гидрофизических	характеристик	водных	масс	[Шулейкин,	1969].	






















мы	 ночесветки	 и	 информационных	 возможностях	 ее	 биолюминесценции	
[Казначеев,	 1968],	 также	 оказалась	 наибольшей	 в	 указанном	 диапазоне	
температур	[Битюков,	1971	б;	Токарев,	Битюков,	1975].
Отмеченные	 выше	 изменения	 характеристик	 биолюминесценции	 но-
чесветки	в	разные	сезоны	свидетельствует,	вероятно,	об	отмеченном	ранее	
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влиянии	температурного	стрессора	на	физиологическое	состояние	этого	ор-










оптимальных	 температурных	 условий	 для	 жизнедеятельности	 ночесветки	
[Павлова,	 1970],	 процент	 высвечивания	 организмов	 при	 этой	 температуре	
выше,	чем	при	максимальной	использованной	в	эксперименте.
Полученные	 материалы	 о	 важности	 температурного	 режима	 для	 фи-
зиологического	состояния	ночесветки	и	параметров	ее	биолюминесценции	
согласуются	с	данными	других	авторов.	Так,	Э.П.	Битюков	(1966),	подроб-
но	 изучивший	 характеристики	 раздражимости	 ночесветки,	 отметил	 суще-
ственные	вариации	реобазы	и	хронаксии	у	этого	организма,	связанные	с	его	
физиологическим	состоянием.	Это	позволило	ему	предложить	методику	ис-
пользования	 данных	 параметров	 для	 отбора	физиологически	 однородного	
экспериментального	материала.	Р.	Эккерт	и	Г.	Рейнольдс	[Eckert,	Reynolds,	
1967]	отмечали	колебание	числа	способных	к	светоизлучению	микроисточ-

























К 80 36 45,4 80 58 72,5 80 42 52,5
П 110 75 68,2 110 91 82,7 110 83 75,5
0,5±0,2
К 160 88 55,0 160 122 76,3 160 114 71,3
П 120 94 78,3 120 115 95,8 120 107 89,2
0,7±0,2
К 160 77 48,1 160 120 75,0 100 71 71,0
П 120 82 74,5 120 101 91,8 100 86 86,0
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Для	 планктонных	 биолюминесцентов,	 которые	 в	 процессе	 суточных	
вертикальных	миграций	испытывают	циклические	изменения	температуры	


















сионного	 анализа	приведены	в	 табл.	 29.	Однако	 этот	 анализ	не	позволяет	
количественно	оценить	выявленные	 закономерности.	С	помощью	методов	
множественной	 регрессии	 полученные	 зависимости	 можно	 представить	 в	
виде	линейной	модели	следующего	вида:
у  = B 0 	+	Bхх х 	+	B2х 2 	+	B1 2х хх 2   ( 4 . 1 ) ,
где:	 	у  – 	исследуемый	отклик	системы;	
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Таблица 29. сводные результаты дисперсионного анализа по исследовани-










































Воспроизводимость	 проведенных	 экспериментов	 и	 соответствие	 получен-
ных	уравнений	опытным	данным	подтверждается	статистически	(критерии	
Кохрена	и	Фишера).





происходит	 длительно,	 но	 с	меньшей	интенсивностью	выделения	 энергии	












ператур	 и	 их	 значений	 на	 глубинах	 200-300	м	 в	 тропической	 зоне	 океана	
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Это	 дает	 основание	 рассматривать	 светоизлучение	 данных	 гетеротрофов,	
максимальный	уровень	которого	совпадает	с	повышенной	поведенческой	и	
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На	 повышение	 температуры	 до	 26ºС	 гребневики	 отвечают	 более	 низкими	




Это	 выражается	 в	 ослаблении	 их	 двигательной	 активности,	 а	 также	
в	 снижении	 амплитудных	 показателей	 их	 свечения.	 Аналогичная	 ситуа-
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Рис. 53.	Типичные	биолюминесцентные	сигналы	M. leidyi	(А)	и	B. оvata (В)	
при	минимальных	значениях	температуры	(химическая	стимуляция).
Изменения	характеристик	биолюминесценции	гребневиков	при	различ-
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Исследование	 влияния	 температуры	 на	 потребление	 O2 M. leidyi	 и	
уравнение	 температурного	 ускорения	 метаболизма	 Q10 в	 зависимости	 от	
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температурных	условий	показало,	что	уровень	метаболизма	M. leidyi	 зна-
чительно	 возрастает	 при	 высоких	 температурах,	 достигая	 максимальных	
значений	при	26,1ºC	[Аннинский,	Аболмасова,	2000].	Снижение	амплиту-







тельная	 активность,	 снижается	 уровень	 метаболизма	 и	 т.д.	 [Аннинский,	
Аболмасова,	2000;	Востоков	и	др.,	2001].	Вместе	с	тем,	имеются	данные,	
что	максимальная	активность	фермент-субстратного	комплекса,	лежащего	
в	основе	 явления	биолюминесценции,	 in vivo	 регистрировалась	при	30ºС	
[Haddock	et	al.,	2010;	Shimomura,	2006].	Однако	в	наших	лабораторных	экс-
периментах	 максимум	 интенсивности	 биолюминесценции	 зарегистриро-
ван	при	других	температурах:	для	M. leidyi	–	при	26	°С,	а	для	B. ovata –	при	
22°С.	
Это	подчёркивает	то	обстоятельство,	что	амплитудные,	энергетические	
и	 временные	 харак	теристики	 светоизлучения	 черноморских	 гребневиков-






4.3. Модификация параметров светоизлучения планктонных 
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0 37,5-38,5 36-37 33-34 34-36 35-36,5
25 37	–	39 35-37 33,5-34,5 33,5-35 35-36,5
50 37-39 36-37 34-34,5 34,5-36 35-36,5
100 37,5-39 35,5-37 34-34,5 34,5-36 35-36,5




0 37,5-39 35-37 34 34-36 34,5-37
25 35-38,5 35-37 34-34,5 34-36 34,5-37
50 38-38,5 35,5-37 34-34,5 34-36 34,5-36,5
100 38-39 35,5-37 34-34,5 34,5-36 35-36,5
200 38-39 35-36 34,5 35-35,5 35-36
обозначения:  сМ- средиземное море; Та – Тропическая атлантика; 
   ан – антарктика; ио – индийский океан; 
   Ба – бореальная зона атлантики.
Отличительной	 особенностью	 Чёрного	 моря	 является	 наличие	 гало-
клина,	разделяющего	поверхностную	и	глубинную	водные	массы,	а	также	










Солёность	морской	 среды,	 являясь	 важнейшим	после	 температуры	и	
освещённости	экологическим	фактором,	определяет	в	ряде	случаев	не	толь-
ко	параметры	светоизлучения	организмов,	но	даже	саму	возможность	их	вы-









биолюминесценции	 гидробионтов	 мало	 [Тюлькова,	Филимонов,	 1982;	 Ев-
стигнеев,	1992].	Между	тем,	ряд	исследований	параметров	биолюминесцен-
ции	планктонтов	проводится	на	фоне	действия	на	организм	мощных	при-
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В	 качестве	 энергетических	 характеристик	 определяли	 интенсив-
ность	 вспышек,	 амплитуду	 и	 интегральную	 энергию.	 Амплитуда	 вспы-
шек	 в	 среднем	 варьировала	 в	 пределах	 10–20%	 при	 солёностях	 среды	 от	
26	 до	 38	 ‰,	 однако	 различия	 оказались	 статистически	 недостоверными.	
При	повышении	солёности	(41	и	44	‰)	различия	с	контролем	становились	
значимыми	 как	 на	 уровне	 дисперсий	 (F
эксп
=	 5,6;	 F01=9,86),	 так	 и	 по	 сред-
ним	 величинам	 (t
эксп
=5,61;	 t001=3,79).	 Амплитуда	 вспышек	P. borealis	 сни-
зилась	 более	 чем	 в	 3	 раза	 по	 сравнению	 с	 контролем	 (35	‰)	 и	 составила	 
(3,5	±	0,33·10-4)	мкВт·см-2·экз-1	(рис.	57).
Таблица 34. результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния 
солености и времени экспозиции на длительность биолюминесцентных импуль-











Главный	эффект 285,92 10 26,6 3,19 0,0008
Экспозиция 119,02 4 29,8 3,57 0,008
Соленость 134,36 6 22,4 2,69 0,016
Остаточная 1781,88 214 8,33 - -
Общая 2047,79 224 - - -
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Таблица 35. средние значения отношения показателей светоизлучения 





А Н Е А Н Е
6 1,6 1,2 1,3 2,1 1,0 2,8
18 1,1 1,2 1,2 3,0 3,1 9,1
36 0,9 1,1 0,8 0,7 0,5 0,4
а – амплитуда вспышек, 
н – средняя интенсивность, 
е – интегральная энергия.
* соленость среды в контроле 35‰
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Таблица 36. результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния 













Э 24904,15 4 6226,04 6,12
С 20016,63 6 3336,10 3,28
Н
Э 5373,81 4 1343,45 7,65
С 4305,42 6 717,57 4,09
Е
Э 204781,11 4 51195,28 2,89
С 298671,56 6 49778,59 2,90
Веслоногие	 рачки	 являются	 осмоконформерами	 [Шмидт-Нильсен,	












































Компенсация	 соленосного	 градиента	 со	 средой	и	достижение	изоос-
мотичности	является	энергозависимым	процессом	[Шмидт-Нильсен,	1982].	
Происходит	это	путем	транспорта	неорганических	катионов	либо	синтеза	
органических	 низкомолекулярных	 веществ,	 например	 аминокислот,	 что	
более	 характерно	 для	 Crustacea	 [Проссер,	 1977].	 Полученная	 энергия	 не-
обходима	для	поддержания	гомеостаза.	Однако	снижение	энергетики	био-
люминесцентных	 вспышек,	 по-видимому,	 в	 меньшей	 мере	 определяется	
блокированием	 синтеза	 люциферина.	 Одиночные	 стимуляции	 копепод	
электрическими	импульсами	небольшой	 силы,	 осуществляемые	нами	 для	
оценки	потенциальной	светоизлучательной	способности	организмов,	при-
водили	к	потере	не	более	5	–	10%	депонированного	субстрата	[Евстигнеев,	

















ные	 (длительность	 вспышек),	 так	и	 энергетические	 (амплитуда,	интенсив-
ность,	 энергия)	параметры	биолюминесцентных	вспышек	копепод,	однако	
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4.4.  Роль светящегося планктона в функционировании 













4.4.1. Влияние видовой структуры планктонных сообществ 
  на параметры поля биолюминесценции в морях 
  Средиземноморского бассейна и в тропической зоне 
  Атлантического океана
Интерес,	проявляемый	в	последние	десятилетия	к	изучению	биолюми-
несценции	моря,	определяется,	помимо	прочего,	заманчивой	возможностью	
использовать	 её	 амплитудно-частотные	 характеристики	 для	 экспрессной	
оценки	продуктивности	пелагиали,	получения	достоверных	характеристик	
количественного	 развития	 пелагических	 сообществ	 исследуемого	 региона	
и	изучения	вклада	различных	 групп	 гидробионтов	 в	формирование	 свето-
вого	поля	океана	в	ночное	время	 [Гительзон,	1982;	Гительзон	и	др.,	1992,	
1993;	Гладышев,	1999].	Поэтому	в	ряде	исследований,	проведенных	с	1972	
































отмечена	 и	 в	 вертикальном	 распределении	ПБ	 [Токарев,	 2006].	 Учитывая	
особенности	вертикального	распределения	планктона	[Токарев	и	др.,	2002],	















проанализированным	 данным	 некоторых	 рейсов	 зарегистрированы	 более	
высокие	 коэффициенты	 корреляции	 между	 интенсивностью	 биолюминес-
ценции	 и	 концентрацией	 панцирных	 динофитовых	 водорослей	 в	 слое	 0	–	 
100	м	–	R	(0,70¸0,93).	
Интересно,	что	корреляция	биолюминесценцией	от	суммарной	числен-
ности	 клеток	фитопланктона,	 в	 большинстве	 своем	не	 светящихся,	 в	 ряде	
случаев	выражалась	более	высокими	коэффициентами	(0,8;	0,95),	чем	в	от-
меченных	выше	для	панцирных	динофитовых.	На	наш	взгляд,	эта	«парадок-





ми	показало	 их	 достаточную	близость.	 Так,	 в	 неритической	 зоне	Черного	
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ям	 меньшей	 протяженности,	 показали	 достаточно	 близкие	 результаты.	 В	
частности,	коэффициент	регрессии	между	интенсивностью	биолюминесцен-
ции	и	сырой	биомассой	зоопланктона	составлял	в	среднем	0,66.	
Особый	 интерес	 представляла	 оценка	 роли	 зоо-	 и	 фитопланктонных	










































ными	 параметрами,	 отражающими	 распределение	 биомассы	 фито-	 и	 зоо-
планктона	по	его	акватории.
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акватория	 охватывала	 район	 со	 сложной	 системой	 течений.	Прилегающий	
к	африканскому	материку	и	островам	Зеленого	мыса	восточный	участок	за-
нят	водами	Канарского	течения,	пополняющимися	глубинными	водами	при-












ется	 отражением	пространственно-временной	 сукцессии	 планктонного	 со-
общества	по	мере	“старения”	вод	[Билева,	1977].
Результаты	 измерений	 на	 станциях	 811	–	817,	 расположенных	 в	 районе	




влиЯние природнЫХ аБиотиЧеСкиХ Факторов...
вать	вклад	различных	компонентов	планктона	в	формирование	вертикальной	
структуры	ПБ	по	мере	сукцессии	сообщества,	что	представляет	значительный	











ляющие	 до	 80%	биомассы	мезозоопланктона	 в	Мировом	 океане,	 вносят,	 по	
мнению	некоторых	авторов,	второй	после	перидиниевых	водорослей	вклад	в	
формирование	биолюминесцентного	потенциала	[Евстигнеев,	Битюков,	1990].	
Таблица 35. виды копепод, отнесенные к светящимся (A) и условно светя-
щимся (B) на ст. 811.
Виды	копепод
А В
Pleuromamma abdominalis Undinula vulgaris
P. borealis Calacalanus styliremis
P. gracilis Paracalanus aculeatus
P. piseki Clausocalanus furcatus
P. xiphias C. ingens
Lucicutia flavicornis Aetideus armatus
L. gemina Euaetideus giesbrechti
L. ovalis Gaetanus minor
Heterorhabdus papilliger Euchirella rostrata
Euchaeta marina Scaphocalanus echinatus
Scolecithrix danae Temora discandate
Oncaea conifera C. curta
O. obtusa C. pachydactila
O. venusta C. simplex
Candacia armata Acartia danae
Oithona similes Oithona decipiens
Oncaea curta O. plumifera
O. media O. setfigera
O. mediterraneа O. dentipes
O. minuta O. ornata
Sapphirina nigromaculata O. ovalis
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Таблица 36. виды копепод, отнесённые к светящимся (а) и условно светя-
щимся (в) на ст. 813.
Виды	копепод
А В
Eucalanus attenuatus Eucalanus crassus
Pleuromamma abdominalis Undinula vulgaris
P. borealis Mecinocera clausi
P. gracilis Calocalanus styliremis
P. piseki Paracalanus aculeatus
P. xiphias Clausocalanus furcatus
Lucicutia flavicornis C. ingens
L. gemina Aetideus armatus
L. ovalis Euaetideus giesbrechti
Heterorhabdus papilliger Gaetanus minor
Scolecithrix danae Euchirella rostrata
Oncaea conifera Undenchaeta plimusa
O. obtusa Scolecithricella tenniserrata
O. venusta Candacia curta
Corycaeus elongatus C. simplex
Sapphirina metallina Acartia danae
Euchaeta marina A. negligens
Candacia armata Oithona decipiens
C. pachydactуla O. minuta
Oithona similes O. nana
Oncaea curta O. plumifera
O. media Oncaea borealis
O. mediterranea O. dentipes
O. minuta O. ovalis
Corycaeus speciosus O. zernovi
C. typicus O. nana
















дов:	Ceratium fusus, Glenodinium lenticulata, Peridinium trochoideum, P. breve, 
Gyrodinium fulaum, G. fasiforue, G. sanquinment	[Евстигнеев	и	др.,	1993].
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Таблица 37. виды копепод, отнесённые к светящимся (а) и условно светя-
щимся (в) на ст. 817.
Виды	копепод
А В
Pleuromamma abdominalis Undinula vulgaris
P. borealis Mecinocera clausi
P. gracilis Calocalanus styliremis
P. piseki Paracalanus aculeatus
P. robusta Clausocalanus furcatus
P. xiphias C. ingens
Lucicutia clausi Aetideus armatus
L. flavicornis Euaetideus giesbrechti
L. gemina Gaetanus minor
L. ovalis Euchirella rastrata
Heterorhabdus papilliger Undenchaeta plimusa
Scolecithrix danae Scolecithricella tenniserrata
Oncaea conifera Candacia curta
O. obtusa C. simplex
O. venusta Acartia danae
Corycaeus elongatus A. negligens
Sapphirina metallina Oithona decipiens
Euchaeta marina O. nana
Candacia armata O. plumifera
Candacia pachydactуla O. setigera
Oncaea curta Oncaea borealis
O. media O. dentipes
O. mediterranea O. ovalis
O. minuta O. zernovi
Corycaeus speciosus Lubockia squilimana
C. typicus Corycaeus gracilis









Из	представленных	материалов	 следует,	 что	 характеристики	биолю-
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Таблица. 38. виды копепод, отнесенные к светящимся (A) и условно светя-
щимся (B) на ст. 781.
Виды	копепод
А В
Pleuromamma abdominalis Undinula vulgaris
P. borealis Mecinocera clausi
P. gracilis Calocalanus styliremis
P. piseki Paracalanus aculeatus
P. robusta Clausocalanus furcatus
P. xiphias C. ingens
Lucicutia clausi Aetideus armatus
L. flavicornis Euaetideus giesbrechti
L. gemina Gaetanus minor
L. ovalis Euchirella rastrata
Heterorhabdus papilliger Undenchaeta plimusa
Scolecithrix danae Scolecithricella tenniserrata
Oncaea conifera C. curta
O. obtusa C. pachydactila
O. venusta C. simplex
Corycaeus elongatus Acartia negligens
Sapphirina metallina A. danae
Euchaeta marina Oithona decipiens
Candacia armata O. plumifera
Oncaea curta O. setfigera
O. media Oncaea borealis
O. mediterranea O. dentipes
O. minuta O. ovalis









ют	 (табл.	 39).	Эта	 закономерность	 сохраняется	для	 всех	рассматриваемых	
компонентов	планктонного	 сообщества	 (пирофитовых	 водорослей	и	 копе-
под)	и	для	всего	региона	северной	части	тропической	зоны	Атлантического	
океана	(рис.	58	и	59;	табл.	39	и	40).





к	 зонам	поднятия	 вод	 [Мартыненко,	 1990].	На	 ст.	 817,	 напротив,	 распре-
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деление	биолюминесценции	равномерно	по	всему	фотическому	слою	и	ее	
интенсивность	невелика	(рис.	58;	табл.	39).	Такой	тип	вертикальной	струк-


















Таблица 39. вертикальная структура средних величин интенсивности био-
люминесценции (Б, 10-12 ватт.•cм-2.•л-1), биомассы сестона (с, см3•м-3), полной 







0-10 10-25 25-50 50-75 75-100 0-50 50-100 0-100
781
Б 28,1 23,1 26,6 39,6 16,8 25,8 28,2 27,0
С 0,211 0,286 0,205 0,274 0,222 0,230 0,248 0,239
Ч
к
410 650 1022 781 375 789 578 683
A 43 39 61 106 131 51 119 85
B 93 223 226 248 87 199 168 183
811
Б 153,2 197,9 204,8 96,3 21,8 192,5 59,2 125,1
С 2,548 2,002 3,933 0,756 0,230 3,076 0,493 1,783
Ч
к
3927 5779 5545 2790 635 3353 1714 2533
A 177 193 126 56 29 156 43 99
B 302 880 1081 1477 397 1021 937 979
813
Б 1054,1 1386,7 1224,7 629,9 134,8 1239,1 413,9 826,5
С 1,814 2,096 1,895 0,862 0,476 1,937 0,669 1,303
Ч
к
3372 2818 4010 1947 295 3525 1121 2323
A 209 274 249 72 22 248 37 143
B 912 1219 1267 880 54 1182 467 824
817
Б 33,4 30,3 30,0 30,6 18,4 31,2 24,5 27,6
С 0,490 0,572 0,513 0,456 0,281 0,526 0,369 0,448
Ч
к
1982 1587 1313 1151 599 1529 875 1202
A 35 49 131 49 66 87 57 72
B 881 449 361 281 224 351 233 292
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существенного	 увеличения	 численности	 потенциальных	 биолюминесцен-
тов-копепод	с	глубиной,	а	в	слое	75-100	м	их	число	синхронно	с	общей	чис-
ленностью	копепод	значительно	уменьшилось	(табл.	39).
Учитывая	 возможные	 неточности	 и	 даже	 ошибки	 при	 отнесении	
копепод	 к	 группе	 условных	 биолюминесцентов	 [Евстигнеев,	 Битюков,	
1990],	 в	 дальнейшем	 анализе	 принимали	 во	 внимание	 распределение	
только	 заведомых	 биолюминесцентов.	 На	 рис.	 60	 приведены	 графики	
вертикального	 распределения	 количества	 видов	 светящихся	 копепод.	
Для	 исследования	 вертикального	 распределения	 светящихся	 копепод	






























пичный	 вид-идентификатор	 зон	 дивергенции	 [Токарев,	 2006;	 Токарев	 и	
др.,	1997].
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свидетельствовали	 о	 преимущественном	 развитии	 динофитовых	 водорос-





связанными	 с	 различной	интенсивностью	циркуляции	 течений,	 солнечной	
активностью	и	т.д.
Таблица 41. вертикальное распределение наиболее массовых видов светя-
щихся копепод (экз•м-3) в фотическом слое исследованных регионов. 
Вид Станция Слой	(м)0-10 10-25 25-50 50-75 75-100
Pleuromamma 
abdominalis
811 0 1,2 0,6 0,3 0,7
813 0 2,6 0 0,2 0
817 0,6 0,3 0,3 0,6 0
781 10,7 0 1,0 5,5 0,9
P. borealis
811 1,0 0,6 0,3 1,5 0,7
813 0 0 0 0,8 0
817 4,9 1,1 25,6 0,3 1,1
781 0 0 0,3 0 0
P. gracilis
811 0 15,3 0 1,5 1,0
813 0 0 0 4,9 0
817 1,0 1,1 0,5 0 0
781 0,7 8,8 5,3 0,3 8,3
Lucicutia flavicornis
811 0 14,7 0 19,2 8,3
813 0 0 0,4 0 0,3
817 0 0 0,6 1,2 16,8
781 5,7 17,6 10,4 31,1 0
Heterorhabdus 
papilliger
811 0 0 0 1,2 0,7
813 0 1,2 0 0,2 0,3
817 0 0 0,3 0,3 4,2
781 0,6 0,6 0,3 0,3 0,3
Scolecithrix danae
811 0,7 3,0 1,0 5,5 0
813 2,5 2,4 2,0 0 0
817 19,6 3,2 53,9 14,7 0
781 1,0 2,3 1,4 2,1 1,7
Oncaea conifera
811 98,0 102,9 34,4 8,0 0,3
813 18,9 65,4 43,7 19,6 1,6
817 0 26,3 34,1 15,8 42,1
781 0 0 1,4 15,5 24,2
O. minuta
811 19,3 88,4 34,4 9,7 0
813 151,2 163,1 131,2 25,0 0
817 8,6 25,5 59,8 16,2 25,2
781 0 0 0 15,5 9,6
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По	результатам	проведённых	работ	вычислены	параметры	уравнений	
регрессии	 и	 коэффициенты	 корреляции	между	 интенсивностью	 биолюми-
несценции	(ИБ)	и	некоторыми	характеристиками	планктонного	населения:	





















ленности	 зоо-	 и	 фитопланктонных	 фракций	 планктонного	 сообщества	 в	
формирование	биолюминесценции	тропической	Атлантики	и	Средиземно-
го	моря.	Чтобы	сделать	пространственное	разрешение	биолюминесценции	
и	 планктонных	 проб	 сравнимым,	 интенсивность	 биолюминесценции	 была	
усреднена	по	отдельным	слоям	(0-10,	10-25,	25-50,	50-75	и	75-100	м).	Эти	










Таблица 42. Параметры уравнения регрессии и коэффициенты корреляции 
между интенсивностью биолюминесценции (иБ) и характеристиками планктон-














a 0,703 1552,40 72,03 533,29 14590,04 379,75
b 0,01 1,64 0,13 0,71 -0,18 0,46























4.4.2. Светящиеся Copepoda (Crustacea) и интегральные 
  характеристики планктонных сообществ эпипелагиали 
  южной aтлантики
Выявление	характера	 связи	количественного	и	видового	 состава	 све-
тящихся	 Copepoda	 с	 рядом	 интегральных	 показателей	 планктонных	 сооб-






Интенсивность	 и	 кинетика	 интегрального	 биолюминесцентного	 по-
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Отмечено	 также	 возрастание	 удельной	 доли	 светящихся	 видов	 копе-
под	и	их	численности	по	мере	«старения»	вод	и	приближения	к	зоне	кон-












Наконец,	 с	 увеличением	 численности	 всего	 зоопланктона	 удельная	
доля	биомассы	светящихся	копепод	уменьшается.	Так,	на	станции	N	2159	
(серии	N	 3,	 6,	 7)	 удельная	 доля	 биомассы	 светящихся	 копепод	 составила	
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Понятие	 адаптации	 на	 всех	 уровнях	 организа	ции	 биологических	
объектов	–	от	клетки	до	популяции	и	сообщества	–	определяется	как	со-
вокупность	 разнообразных	 особенностей	 их	 жизнедеятельности,	 в	 том	
числе	 пространственно-вре	менной	 организации,	 которая	 обеспечивает	
жизнеспо	собность	 и	 специфический	 способ	 существования	 в	 определен-
ных	условиях	окружающей	среды.	На	организм	в	местах	его	развития	дей-






ВОЗДЕЙСТВИЕ АНТРОПОГЕННОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ 
НА ПЛАНКТОННЫХ БИОЛЮМИНЕСЦЕНТОВ 
И ПАРАМЕТРЫ ИХ СВЕТОИЗЛУЧЕНИЯ
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Большинство	катионов	металлов	являются	высокотоксичными	и	дол-
гоживущими	 компонентами,	 вызывающими	 у	 живых	 организмов	 токси-







5.1. Резистентность к ионизирующему излучению одноклеточного 
 планктона при различных характеристиках среды
Опасность	загрязнения	Мирового	океана	продуктами	ядерных	испыта-
ний	и	отходами	атомной	промышленности	[Гульков	и	др.,	1984],	проблемы	
















Известно,	 что	 самым	 очевидным	 доказательством	 наличия	 биоло-



















































воду,	 что	 её	 резистентность	 значительно	 превышает	 радиорезистентность	
Chlorella.	В	этой	работе	приводятся	данные	о	восстановлении	культуры	Plec-
tonemma boryanum	при	воздействии	дозы	в	5000	Гр.
Г.Е.	 Лазоренко	 с	 соавторами	 [Лазоренко,	 Ланская,	 1979;	 Лазоренко	
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влияние	 на	 пострадиационные	 явления	 температуры	 [Зарубин,	 Тришин,	





воЗдеЙСтвие антропогенного ЗагрЯЗнениЯ на планктоннЫХ БиолЮМинеСЦентов...
Анализ	 литературных	 данных	 показал,	 что	 изменение	 радиочувстви-
тельности	биологических	объектов	при	воздействии	температуры	не	одно-
значно.	 Некоторые	 авторы	 отмечают	 усиление	 инактивирующего	 воздей-
ствия	радиации	при	повышении	температуры	во	время	и	после	облучения	
[Эйдус,	 1972;	Комаров,	Петин,	 1985]	или	при	понижении	 её	 [Кондрашова	
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ма	 P2R	 пакета	 ВМDР,	 разработанного	 специалистами	 Калифорнийского	
университета	[Афифи,	Эйзен,	1982].	Суть	этого	метода	состоит	в	том,	что	
связь	зависимой	переменной	(в	нашем	случае	выживаемости)	с	несколькими	


















во	 времени,	 температура	 в	 опыте	 и	 размер	 клетки	 (табл.	 44).	Однако,	 не-
достаточная	величина	квадрата	коэффициента	множественной	корреляции,	








Таблица 44. Коэффициенты множественной (r), частной (r) корреляции и 
коэффициенты регрессии (b) параметров уравнения (2). 
Шаг А1 А2 А3 А4 У0 R R
2
r b r b r b r b
0 0,14 0,003 0,15 0,17 -0,45 -0,01 -0,66 -0,01 1,18 0 0
1 0,18 0,003 0,20 0,17 -0,60 -0,01 -0,66 -0,01 1,33 0,66 0,44
2 0,23 0,003 0,26 0,18 -0,60 -0,01 -0,74 -0,01 1,46 0,80 0,64
3 0,24 0,003 0,26 0,18 -0,61 -0,01 -0,75 -0,01 1,37 0,82 0,66
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Таблица 45. Частные коэффициенты корреляции (r) факторов с зависимой 
переменной уравнения (4) и их коэффициенты линейной регрессии нулевого шага.
№	пп Фактор	 r F-уровень Коэффициент	регрессии
1 А1 0,14 10,2 0,0031
2 А2 0,15 13,1 0,1750
3 А3 -0,45 136,4 -0,0084
4 А4 -0,66 418,5 -0,0012
5 А1А2 0,18 18,3 0,0068
6 А1А3 0,22 26,7 0,00
7 А1А4 -0,47 148,7 -0,0001
8 А2А3 -0,30 54,5 -0,0097
9 А2А4 -0,49 169,9 -0,0016
10 А3А4 -0,82 1129,5 -0,0001
11 А1А2А3 -0,14 11,3 -0,0002
12 А1А2А4 -0,35 76,3 -0,0001
13 А1А3А4 -0,62 331,4 -0,00
14 А2А3А4 -0,66 405,6 -0,0001
15 А1А2А3А4 -0,49 172,4 -0,00
После	первых	10	шагов	включения	и	исключения	переменных	с	мак-
























Несмотря	 на	 вполне	 удовлетворительную	для	 биологических	 опытов	






вого	 воздействия	 на	 развитие	 и	 эффективность	 облучения	 биологических	
объектов	[Кузин,	Вагабова,	1978;	Мисоноу,	Минеева,	1989;	Усольцев,	1985].
Таблица 46. величина множественного коэффициента корреляции (r), его 




1 2 3 4 5 6
R 0,84 0,86 0,87 0,88 0,89 0,895
R2 0,71 0,74 0,76 0,78 0,79 0,80
















Как	 следует	 из	 рисунка	 67,	 облучение	 ночесветки	 любого	 размера	 в	




териале	 до	 сих	пор	нет	 полной	 ясности	 в	 вопросе	 радиочувствительности	
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дающий	агент	действует	на	фоне	слабой	концентрации	другого	агента,	спо-
















5.2. Исследование адаптации планктонных биолюминесцентов 



















Одним	 из	 таких	 методов,	 в	 частности,	 является	 изучение	 влияния	
физических	и	химических	полей	техногенного	происхождения	на	состо-
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Конькова	и	др.,	1987].	Можно	предполагать,	что	состояние	систем	энер-
гообеспечения	клетки	будет	служить	индикатором	определенных	стадий	
«отслеживания»	 организмом	 радиационного	 загрязнения	 окружающей	
среды.
Из	 всего	 многообразия	 пострадиационных	 реакций	 клетки	 наиболь-
ший	интерес,	 очевидно,	 представляют	 те,	 которые	проявляются	 в	 течение	














найдена	 «критическая»	 для	 этого	 организма	 доза	 γ-облучения,	 равная	 500	
Гр,	после	облучения	которой	его	биолюминесценция	не	восстанавливалась	
до	нормального	уровня	[Токарев	и	др.,	1982].	Кроме	того,	было	обнаружено,	














ристики	 биолюминесценции,	 во-первых,	 исследовать	 возможность	 приме-























несцентной	 вспышки,	 прошедшего	 через	 интерференционный	 светофильтр	
с	 длиной	 волны	 487	 нм,	 к	 интегральному	 светоизлучению	 организма	 (Θ).	
Известно	[Nicol,	1958	а],	что	спектр	биолюминесценции	ночесветки	сплош-
ной,	находится	 в	 видимой	области	 спектра	 с	максимумом	в	области	480	±	
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Таблица 47. влияние малых доз γ-облучения на амплитудные, временные и 






А l0.5 Θ А l0.5 Θ А l0.5 Θ
0,1
0 121,0 77,3 105,8 2,4 1,0 1,2 + + -
2 101,5 83,0 95,6 2,2 1,1 1,1 + - -
4 78,0 120,6 71,6 1,8 1,6 1,4 + + -
24 97,6 80,3 135,7 1,2 1,0 1,9 - - +
48 117,4 118,4 93,3 1,1 1,1 1,2 - - -
1,0
0 108,6 78,9 88,6 1,2 1,3 1,1 - + -
2 97,8 106,6 95,5 1,1 1,0 1,7 - - +
4 89,6 131,5 96,4 1,8 1,2 1,7 + + +
24 101,8 103,1 114,9 1,9 1,1 1,7 + - +
48 104,6 103,6 83,5 1,1 1,2 1,4 - - -
10,0
0 106,5 82,6 71,6 1,8 1,8 1,4 + + +
2 116,8 93,8 103,4 1,6 1,3 2,0 + - +
4 88,3 129,1 73,5 1,8 1,4 1,4 + + +
24 98,0 171,4 103,4 3,4 1,2 1,0 + + -
48 96,6 103,7 82,9 1,9 1,3 1,3 + - -
Примечание: знаком «-» отмечено отсутствие различия выборок облученной 
и контрольной популяций. При знаке «+» различие считается достоверным при 
уровне значимости 0,05.
Таблица 48. влияние средних и больших доз γ-облучения на амплитудные, 






А l0.5 Θ А l0.5 Θ А l0.5 Θ
100,0
0 82,2 95,5 81,7 1,2 1,8 1,4 - + -
2 105,1 140,6 127,6 1,7 1,0 1,5 + + +
4 86,5 120,5 105,4 1,7 1,2 3,1 + - +
24 83,7 96,6 107,2 1,4 1,2 1,7 - - +
48 72,4 136,3 114,3 2,3 1,3 1,0 + + -
500,0
0 81,2 129,7 95,5 1,5 1,1 1,2 + + -
2 91,8 78,7 89,0 1,4 3,1 1,1 - + -
4 77,7 104,1 109,3 2,5 1,1 1,9 + - +
24 66,4 92,6 109,4 3,0 1,7 2,0 + + +
48 70,3 109,0 118,8 2,8 2,3 2,3 + + +
500,0*
0 84,7 117,8 99,3 1,1 2,1 1,3 - + -
2 76,2 139,5 86,3 1,4 1,1 1,4 + + +
4 79,9 111,6 120,1 1,7 1,8 1,7 + + +
24 80,5 98,3 104,4 1,8 1,2 1,7 + - +
48 67,2 124,3 122,1 1,8 1,5 1,2 + - -
1000,0
0 46,9 104,7 115,0 3,9 1,4 4,1 + - +
2 66,8 110,3 101,2 1,8 1,1 1,4 + - -
4 68,0 118,5 111,6 1,8 1,8 1,1 + + -
24 54,4 58,3 118,1 2,3 1,4 2,3 + + +
48 40,3 42,6 141,6 5,1 1,3 3,3 + + +
Примечание: знаком * отмечено облучение мощностью 0,04 Гр·с-1.
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Анализ	зависимостей	«доза-эффект»	влияния	γ-облучения	на	ампли-
тудные,	 временные	 и	 спектральные	 характеристики	 свечения	 ночесветки	
показал,	что	это	влияние	носит	сложный	и	неоднозначный	характер	(табл.	
47	 и	 48).	 Так,	 непосредственно	 после	 облучения	 отмечается	 стимуляция	
амплитуды	светоизлучения	ночесветки	при	дозах	от	0,1	до	10,0	Гр	вклю-





Коэффициент	 корреляции	между	 этими	параметрами	 (r)	 оказался	от-
рицательным	и	равным	r	=	-0,92	±	0,07







Как	 следует	 из	 приведенных	 в	 таблицах	 47	 и	 48	 результатов,	 изме-








равных	 условиях	 период	 колебаний	 фермент-субстратного	 комплекса	 мо-
жет	составлять	от	нескольких	секунд	до	нескольких	суток	[Rapp,	1979],	что	
определяется	соотношением	скоростей	активной	и	неактивной	фаз	фермен-








муляция	 интенсивности	 светоизлучения	 облученных	 организмов	 не	 носит	
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Подтверждением	 изменения	 химического	 состояния	 компонентов	
биолюминесцентной	реакции	ночесветки	при	действии	ионизирующей	ра-
диации	служит	также	изменение	параметра	Θ.	Поскольку	изменение	этого	
параметра	можно	 объяснить	 только	модификацией	 состояния	 химических	






превращения.	 Изменения	 во	 времени	 параметра	 Θ	 показывают,	 вероятно,	
именно	 такие	 превращения	 компонентов	 фермент-субстратного	 комплек-
са	 биохимической	 реакции	 светоизлучения	 ночесветки	 при	 об	лучении	 ее	
γ-излучением	в	любой	испытанной	нами	дозе.














Важным	представляется	 изучение	 влияния	мощности	 γ-излучения	 на	
характеристики	 свечения	 облученных	 организмов.	 Для	 соответствующего	
эксперимента	были	выбраны	наибольшие	из	применявшихся	мощности	со-
общения	 доз,	 равные	 0,04	 и	 0,67	 Гр•с-1	 и	 доза	 γ-облучения	 в	 500	 Гр.	При	
этом	выяснилось,	что	явно	выраженного	эффекта	мощности	доз	γ-облучения	
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Нельзя	 не	 признать,	 что	 подобное	 изучение	функционального	 состо-
яния	биологических	объектов	при	 воздействии	на	ниx	различных	физиче-
ских	 и	 химических	 полей	 обладает	 рядом	 недостатков.	 К	 числу	 наиболее	
значительных	из	них	относятся,	прежде	всего,	недостаточная	точность	из-
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Учитывая	вышеизложенное,	нами	в	качестве	экспресс-метода	оценки	
влияния	 ионизирующих	 излучений	 на	 биологические	 системы	 предлага-





чения	 и	 на	 выживаемость	 обнаруживается	 много	 общего.	 Действитель-
но,	по	данным	некоторых	авторов	[Njus,	Swift,	1979]	биолюминесцентная	
вспышка	 ночесветки	 запускается	 ионами	Са2+,	 диффундирующими	 через	










к	 ионизирующим	излучениям	 в	 сравнении	 с	 другими	 структурами	 клетки	
[Эмануэль,	1984;	Шубин	и	др.,	1985;	Сунгуров,	1988]	предполагает	повыше-
ние	 точности	и	 оперативности	 анализа	 радиорезистентности	биолюминес-
центов	по	характеристикам	их	светоизлучения.
Наибольшая	 связь	 поглощенной	дозы	 γ-излучения	 с	 пострадиацион-
ными	характеристиками	биолюминесценции	ночесветки	была	зарегистри-
рована	сразу	после	облучения	и	через	48	ч.	В	связи	с	этим,	сопоставление	
измеряемых	 параметров	 светоизлучения	 облученных	 организмов	 прово-
дили	в	этих	временных	интервалах	с	данными	выживаемости	облученной	















лан	 вывод	 о	 достаточно	 высокой	 устойчивости	 этого	 организма	 к	 воздей-
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планктонных	 водорослей	 при	 воздействии	 на	 них	 различных	 токсикантов	
[Левина	и	др.,	1987].
Таблица 49. Коэффициенты корреляции (r) и коэффициенты уравнения ре-
грессии (а и b) зависимости между характеристиками биолюминесценции ночес-










r а b r а b r а b
0 0,92 -60,83 1,50 -0,81 240,87 -1,75 -0,50 203,61 -1,38








5.3. Действие углеводородов на стимулируемую 




ных	 областей	 с	 широким	 спектром	 веществ-загрязнителей.	 Эксплуатация	
автономных	химических	источников	тока	(свинцово-цинковых	аккумулято-
ров),	 плановые	 сбросы	 так	 называемых	 очищенных	 льяльных	 вод	 с	 кора-
блей,	аварийные	разливы	и	утечки	горюче-смазочных	материалов,	дноуглу-
бительные	 работы	 на	 фарватерах	 и	 местах	 отстоя	 кораблей,	 интенсивные	
стоки	промышленных	предприятий	–	вот	далеко	не	полный	перечень	источ-
ников	загрязнения	прибрежных	акваторий.	





ни	 гидробионтов	 всех	 систематических	 уровней,	 а	 также	 на	 гидрологиче-
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Таблица 50. Уровни загрязнения некоторыми поллютантами фотической 
зоны и их токсический порог для фитопланктона [Бенжицкий, 1979; израэль, Цы-









Полихлорбифенолы 10-2 10-1 –	100 101
Нефтяные	углеводороды 10 102	–	104 102
Свинец 10-1	–	100 101	–	104 10-1
Ртуть 10-2 10-1	–	100 10-1
Пестициды	(ДДТ) 10-2 100 10-1
Нефтяные	контаминанты	* 10-1 3	10 ?
* – мг•л-1
В	 силу	 сказанного,	 одной	 из	 важных	 задач	 нашей	 работы	 явилась	
оценка	 возможности	 применения	 для	 целей	 экологического	 мониторинга	
морских	планктонных	сообществ	характеристик	биолюминесценции	план-
ктонтов	разного	филогенического	уровня.	Экспрессные	биофизические	ме-
тоды	оценки	функционального	 состояния	планктонных	 сообществ	по	 ки-
нетическим	параметрам	их	свечения	уже	давно	признаны	приоритетными	
при	 организации	 действенного	 экологического	 мониторинга	 [Стом	 и	 др.,	
1993;	Токарев,	2006;	Хоружая	и	др.,	1989].	В	их	пользу	свидетельствует	то,	
что	 определяемые	 инструментальными	 методами	 регистрации	 наблюдае-
мых	эффектов	[Гладышев,	1999;	Vavilin	et	al.,	1995]	характеристики	носят	
универсальный	 (интегральный)	 характер	 и	 служат	 как	 показателем	 хоро-
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нефть	 с	нефтебазы	«Шесхарис»	 (г.	Новоросийск).	В	первой	 серии	опытов	
использовали	обычную	сырую	нефть,	во	второй	–	нефть,	лишенную	легких	




Первая	 серия	 опытов	 предусматривала	 выявление	 характера	 измене-
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нения	 в	 характере	 биолюминесценции	 ночесветки	 в	 зависимости	 от	 каче-
ственного	состава	нефти.
Для	 сравнения	 с	результатами	предыдущих	опытов,	 где	использова-



















Следовательно,	 закономерности,	 выявленные	 в	 опытах	 с	 обыкновен-










ных	сигналов	в	обоих	 случаях	повышалась	 в	 течение	3	–	6	ч	после	чего	
снижалась,	 а	 затем	–	 снова	увеличивалась.	Как	и	 в	предыдущих	опытах,	
стимулирование	уровня	испускаемой	световой	энергии	в	первые	часы	экс-
позиции	находилось	в	функциональной	зависимости	от	концентрации	ток-
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критерия	Кохрена,	 а	 адекватность	 эмпирического	 выражения	–	 критерием	
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ности,	 структуры	 распределения	живого	 вещества	 с	 помощью	 новых	 экс-
прессивных	 методов,	 одним	 из	 которых	 является	 батифотометрическое	
зондирование	 толщи	 вод	 [Токарев,	 2006].	 Однако	 увеличение	 уровня	 за-













контроле.	 Складывается	 впечатление,	 что	 присутствие	 нефти	 усиливает	
процессы	жизнедеятельности	в	популяции	ночесветки.	В	 этом	плане	 за-
служивает	внимания	мнение	о	связи	«красных	приливов»	с	повышенным	
загрязнением	 прибрежных	 вод	 [Стародубцев,	 Родионов,	 1981].	 В	 то	 же	
время,	по	литературным	данным,	водорастворимые	фракции	нефти	с	со-
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ростового	вещества	(НРВ),	однако	стимулирующее	и	ингибирующее	коли-
чества	НРВ	находятся	в	весьма	близких	диапазонах	[Миронов	и	др.,	2003].	











В	 результате	 экспериментов	 показано,	 что	 основное	 влияние	 на	 сти-












и	 стимулирования	 жизнедеятельности	 клеток	 в	 зависимости	 от	 характера	






и	 большинство	 катионов	металлов	 углеводороды	 являются	 высокотоксич-
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5.4.  Влияние тяжёлых металлов на жизнедеятельность 



















следована	 реакция	 биолюминесцентной	 системы	 гидробионтов	 на	 воздей-
ствие	 различных	 доз	 тяжелых	 металлов.	 Неоднократно	 апробированная	




5.4.1.  Реакция одноклеточного планктона на воздействие 
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выраженности	данного	процесса	находится	в	зависимости	от	концентрации	
токсиканта	в	случае	интенсивности	и	интегральной	энергии	вспышек.	Сле-























































В	 первые	 часы	 экспозиции	 временные	 и	 энергетические	 параметры	
биолюминесценции	ингибируются	 (рис.	 75).	Такое	же	ингибирование,	 не-
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Совпадение	в	характере	временной	динамики	относительной	числен-








отмечается	 обильное	 развитие	 беспозвоночных,	 а	 также	 водных	 растений	
[Метелев	и	др.,	1971].
Таким	 образом,	 изменение	 параметров	 светоизлучения	 в	 ходе	 воз-
действия	 свинца	 на	 одноклеточные	 водоросли	 близко	 к	 эффектам,	 отме-
чаемым	 на	 уровне	 таких	 важных	 для	 жизнедеятельности	 процессов,	 как	
интенсивность	фотосинтеза,	возрастание	численности	клеток	и	первичная	
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продукция.	 Однако,	 реакция	 свечения,	 видимо,	 является	 более	 чувстви-































наблюдалось	 снижение	 энергетических	 характеристик	 биолюминесценции	
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Характер	 изменения	 параметров	 свечения	 напоминает	 таковой	 при	
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ской	 ночесветки	 можно	 рассматривать	 как	 пример	 внешнего	 воздействия	
на	систему	«черного	ящика»	с	выходом	в	виде	сигнала	биолюминесценции.	
















мембранных	 слоев	 в	 сцинциллоны	 [Eckert,	 Reynolds,	 1965,	 1967].	 В	 свою	











катионов	 металлов	 здесь	 вызывает	 дегенеративные	 изменения	 структуры	
мембран.	 Так,	 уменьшение	 интенсивности	 сверхслабого	 свечения	 водных	
растений	при	действии	солей	тяжелых	металлов	связано	с	разрушением	ли-





















на	изменение	 характеристик	биолюминесценции	 зоопланктона,	 в	 качестве	
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которого	нами	использовались	наиболее	«яркие»	его	представители	в	Чёр-
ном	море	 с	 точки	 зрения	 интенсивности	 светоизлучения	 –	 гребневики	M. 
leidyi	и	B. оvata [Mashukova,	Tokarev,	2013]. 
Выбору	именно	этих	объектов	исследований	способствовало	несколь-
ко	 обстоятельств.	 Прежде	 всего	 –	 наличие	 у	 них	 биолюминесценции	 по-
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меди,	в	первые	часы	при	обоих	методах	стимуляции	в	6	раз	ниже	контроля	
(p	<	0,05).	
Данная	 тенденция	 сохраняется	 с	 увеличением	 времени	 экспозиции.	
Так,	 через	 3	 и	 24	 ч	 значения	 интенсивности	 свечения	 гребневика	 данной	
группы	в	2	раза	ниже	контрольных	(p	<	0,05).


















Значения	 энергии	 светоизлучения	 гребневиков,	 содержащихся	 при	
ПДК	этого	металла,	в	первые	часы	в	8	–	9	раз	ниже	контрольных	(p	<	0,05),	
а	через	сутки	составляют	9,64	±	0,47·108	квант·см-2	при	химической	и	8,97	±	
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Рис. 80. Энергия	светоизлучения	гребневиков	M. leidyi	при	воздействии	ионов	меди	
в	концентрации:	0,1	ПДК (1);	ПДК	(2);	10	ПДК	(3)	в	отношении	к	контролю.




























ется	 к	 контролю,	 составляя	 97,69%,	 однако	 через	 3	 ч	 амплитуда	 сигнала	
нарастает,	достигая	максимума	и	составляя	251,6%.	Через	сутки	экспозиции	
показатели	 интенсивности	 снижаются,	 практически	 не	 отличаясь	 от	 кон-
троля.	При	химической	стимуляции	амплитуда	сигналов	при	концентрации	
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меди	0,1	ПДК	в	первый	час	 экспозиции	составляет	162,61%	от	контроля,	











значения	 энергии	 светоизлучения	у	особей,	 содержащихся	при	минималь-
ных	концентрациях	меди,	регистрируются	в	первые	часы,	составляя	158,47%	
при	механической	и	107,25%	при	химической	стимуляции,	 а	при	высоких	
концентрациях	меди	происходит	 снижение	 этого	параметра	 до	минималь-
ных	значений	–	4,85%	при	механической	и	2,83	%	при	химической.	




должительные	 сигналы	 регистрировались	 у	 особей,	 содержащихся	 при	 10	
ПДК	меди.
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Известно,	 что	 поступление	 во	 внешнюю	 среду	 ионов	 меди	 и	 ртути	
приводит	 к	 дегенеративным	 изменениям	 в	 мембранах,	 ответственных	 за	























ственно	 изменяются	 показатели	 амплитуды	 светоизлучения	 (рис.	 85),	 ин-
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симости	 от	 концентрации	 реагента	 и	 времени	 экспозиции	 (рис.	 87).	 Бо-
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при	небольшой	концентрации	цинка,	 в	 3,5	 раза	при	механической	и	 в	 5,5	
раза	(p	<	0,05)	при	химической	стимуляции	выше	аналогичных	значений	при	
действии	меди.	
Результаты	 воздействия	 хлорида	 цинка	 на биолюминесценцию B. 
ovata	 также	 выявили	 вариабельность	 её	 параметров	 (рис.	 88).	 Так,	 ин-
тенсивность	 светоизлучения	 гребневиков,	 содержащихся	 в	 эксперимен-
те	 при	минимальной	 концентрации	 (0,1	ПДК	 цинка),	 в	 первые	 часы	 экс-
позиции	 практически	 не	 отличалась	 от	 контроля,	 достигая	 757,40	 ±	 





















Рис. 89. Длительность	светоизлучения	гребневиков	B. ovata при	воздействии	ионов	
цинка	в	концентрации:	0,1	ПДК	(1);	ПДК	(2);	10	ПДК	(3)	в	отношении	к	контролю.
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Результаты	исследований	свечения	B. ovata, так	же	как	и	у M. leidyi,	по-
казали,	что	при	воздействии	на	гребневика	ионов	свинца	биолюминесценция	
ктенофоры	существенно	подавляется	(рис.	92	и	93).	
Рис. 92. Интенсивность	светоизлучения	гребневиков	B. ovata при	воздействии	ионов	
свинца	в	концентрации:	0,1	ПДК	(1);	ПДК	(2);	10	ПДК	(3)	в	отношении	к	контролю.	
Рис. 93.	Энергия	светоизлучения	гребневиков	B. ovata при	воздействии	ионов	свинца	
в	концентрации:	0,1	ПДК	(1);	ПДК	(2);	10	ПДК	(3)	в	отношении	к	контролю.
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канцерогеном	и	 тератогеном	для	 большинства	животных	 организмов	 [Ку-
ценко,	2002].	Обычно	наиболее	уязвимы	эмбриональные	и	ранние	постэм-
бриональные	 стадии	 онтогенеза	 [Ващенко,	 2000;	 Тюрин,	 Христофорова,	
1995;	Черкашин,	2001;	Cairns	et	al.,	1981].	
Нарушение	двигательной	активности	гребневиков,	наблюдаемое	в	на-













Токсическое	 действие	 свинца	 во	 многом	 обусловлено	 его	 способно-
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рюхина,	Миронов,	 2004;	Костова,	Поповичев,	 2002;	Миронов	 и	 др.,	 2003;	
Светашева,	1993].	





























46,08	 ±	 2,3·108	 квант·с-1·см-2	 при	 механической	 стимуляциях.	 Cодержание	
гребневиков	при	ПДК	ртути	 в	 первые	 часы	 экспозиции	приводило	 к	 сни-
жению	амплитуды	свечения	гребневиков	в	2	–	2,5	раза,	а	через	сутки	в	5	раз	
ниже	биолюминесценции	контроля	(p	<	0,05).	
Самые	 низкие	 показатели	 интенсивности	 свечения	 M. leidyi	 зареги-
стрированы	 у	 гребневиков,	 содержавшхся	 при	 10	 ПДК.	 Так,	 амплитуда	








животных,	 наряду	 с	 другими	 эколого-функциональными	 характеристиками,	
является	характер	их	локомоций.	Наблюдения	за	поведением	гребневиков	по-
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Рис. 96. Энергия	светоизлучения	гребневиков	M. leidyi при	воздействии	ионов	ртути	
в	концентрации:	0,1	ПДК	(1);	ПДК	(2);	10	ПДК	(3)	в	отношении	к	контролю.
Через	 сутки	 энергия	 свечения	 в	 этой	 группе	 снижается	 в	 7	 раз	







свечения	 гребневиков	 существенно	 изменяется	 пропорционально	 концен-
трации	реагента.
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ной	 активности	 гребневиков,	 что	 в	 5	 раз	 при	механической	и	 в	 8	 раз	 при	
химической	 стимуляции	 превышает	 амплитуду	 светоизлучения	 особей	 в	
Рис. 98. Интенсивность	светоизлучения	гребневиков	B. ovata при	воздействии	ионов	
ртути	в	концентрации:	0,1	ПДК	(1);	ПДК	(2);	10	ПДК	(3)	в	отношении	к	контролю.
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с	 контролем,	 выражающееся	 в	 снижении	 энергии	 их	 светоизлучения	 в	 17	
раз	–	при	механической,	и	в	11	раз	–	при	химической	стимуляции	(p	<	0,05).
































минесценцию	организмов	 различного	филогенического	 уровня	 потребова-
ла	 специального	 объяснения.	 Действительно,	 из	 исследованных	 в	 данных	
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кращению	свечения	особей.	B. ovata,	напротив,	оказался	более	устойчив	к	



















гребневиков	 при	 воздействии	 любых	 концентраций	 свинца	 можно	 объяс-






5.5. Воздействие поллютантов на спонтанную 
 биолюминесценцию ночесветки
Нами	 проведены	 эксперименты	 по	 изучению	 характера	 спонтанной	
биолюминесценции	перидиниевых	водорослей	на	повреждающее	воздей-
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го	потока,	при	этом	показатели	осцилляции	достаточно	упорядочены.	В	на-
ших	экспериментах	ни	в	одной	из	свежеевзятых	проб	данный	вид	излучения	











Таблица 51. Зависимость величины амплитуды спонтанных вспышек кле-




Южная	бухта 75 2,24 4,73
Арт.	бухта 150 13,2 40,8
Фарватер	бухты	 150 16,7 48,2
5	миль	от	берега 150 21,4 13,6
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Таблица 52. результаты регрессионного анализа записи амплитуды спон-





a 0,05 0,01 0,10 0.21
b 73,60 2,01 12,70 19.04










Таблица 53. основные периоды флуктуации спонтанного глоу в чистой и 









личение	 периодов	 флуктуаций	 при	 повышении	 концентрации	 токсикан-
та	(табл.	53),	однако	простая	суточная	экспозиция	группы	клеток	в	чистой	
морской	 воде	 также	 вызывает	 появление	 низкочастотной	 составляющей	
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ции	 токсикантов	 и	 длительности	 проведения	 экспериментов.	Подтвержден	
осциллирующий	 характер	 спонтанного	 светоизлучения	N. scintillans и	 вы-
явлены	основные	 временные	масштабы	пульсаций,	механизм	 которых,	 од-
нако,	 остается	 неизвестным.	Изложенное	 выше	позволяет	 сделать	 вывод	 о	
































1	 –	 энергетическое	 обеспечение	 биолюминесценции	 осуществляется	
через	общий	метаболизм	клетки;
2	–	современные	методы	детектирования	излучения	в	оптическом	диа-
пазоне	 хорошо	 разработаны	 и	 достигли	 чувствительности,	 позволяющей	









Токарев Ю.Н.,  Евстигнеев П.В.,  Машукова О.В. 
планктоннЫе БиолЮМинеСЦентЫ Мирового океана
В	результате	выполненных	исследований	получены	важные	для	опре-
деления	 стратегии	 дальнейших	 исследований	 результаты.	 Так,	 выявлены	









намика	 характеристик	 биолюминесценции	 ночесветки	 после	 воздействия	
поллютантов	различной	природы,	которая	носит	характер	затухающих	ко-
лебаний,	 амплитуда	и	фаза	 которых	определяется	 величиной	их	дозы	или	
концентрации.	
Материалы	выполненных	исследований	согласуются	с	данными	мно-
гочисленных	публикаций	по	 адаптации	 организмов	 различного	филогени-
ческого	уровня.	Вместе	с	тем,	всё	ещё	не	выяс	нено,	какие	процессы,	про-
исходящие	 в	 ответных	 реакциях	 клетки	 на	 воздействие	 измененных	 или	
новых	факторов	ок	ружающей	среды,	осуществляются	в	границах	толерант-
ности	организма,	а	какие	выходят	за	них.	При	этом	очевидно,	что	каждый	
организм,	 вид	 и	 популяция	 имеют	 свои,	 генетически	 детерминирован	ные	
уровни	толерантности	[Кордюм,	Сытник,	2003].	
Несомненно,	 значительно	 больших	 усилий	 требует	 изучение	 у	 план-































dependingly	 in	different	kingdoms	and	 taxa	 is	 a	 fact,	needing	no	 special	prove	





















or	 reflecting	 processes	 of	 the	 planktonts	 adaptation	 to	 the	 influence	 of	 the	
physical	and	chemical	fields	of	anthropogenic	origin.	In	particular	we	registered	
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Together	 with	 this	 it	 is	 still	 not	 clear	 what	 processes,	 taking	 place	 in	 the	 cell	
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